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Periophtalmus sobrinus est si parfaitement adapté à la vie 
en milieu exondé qu'il p asse hors de l'eau la maj eure partie de son 
temps. C'est en effet sur les banquettes de vase découvertes à marée 
basse que le Périophtalme manifeste l'essentiel de ses conduites : 
comportement alimentaire (C.  Brillet, à paraître) , creusement du 
terrier (C. Brillet, 1969 d, 1976) , comportement agressif et défense 
du territoire (C. Brillet, 1967 1969 a et  b, 1975) , enfin parade nup­
tiale à laquelle est consacré l'essentiel des observations effectuées 
en milieu naturel à Tuléar, Morondava et Soalala à l'occasion de 
deux séj ours : de septembre 1967 à août 1969 et d'août 1972 à j uil­
let 1973. 
Les études du comportement des Périophtalmes sont très rares 
et  fragmentaires . Seuls J .W. Harms (1929) , D.E. Van Dijk (1960) ,
W. Macnae (1968) et D .B.E.  Magnus (1972) évoquent leur parade 
nuptiale. 
Contrairement à ce que l'on observe dans de nombreuses 
espèces de poissons, chez lesquelles le début de la période des 
amours s'accompagne de modifications plus ou moins importantes 
du comportement social et  de l'ut ilisation de l'espace, le Perio­
phtalme va, quelle que soit la saison, conserver son habitat, son 
terrier, son organisation sociale. Il présente cependant une parade 
nuptiale typique. Les soins aux œufs n'ont pu être mis en évidence 
compte tenu du lieu de ponte : le fond du terrier, peu accessible 
à l'observation ; quant aux j eunes, tout porte à croire qu'ils sont 
indépendants dès l'éclosicn (C. Brillet, 1976) . 
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On sait jusqu'ici peu de choses sur la durée de la  saison de 
reproduction chez les Périophtalmes. L a  période pendant laquelle 
on peut assister aux manifestations nuptiales de Periophtalmus 
sobrinus est très étendue. A Tuléar, p ar exemple, elle va de fin 
août au début mai. Dans ces dix mois de reproduction, six parais­
sent correspondre à une activité sexuelle plus intense : j 'ai assisté 
à 62 manifestations sexuelles, dont 21 parades complètes, du 
rr octobre 1972 à fin mars 1 973 (six mois d'observations) ; par 
contre, du début mai au 15 j uillet (1973) e t  du 20 août au 30 sep­
tembre (1972) - soit trois mois et  demi d'observations - j e  n'ai 
observé à Tuléar que 17 manifestations sexuelles, et p as une seule 
parade complète. Très peu d'informations ont été recueillies en 
avril. Sur quinze jours d'observations effectuées en avril 1968 
à Morondava, une seule parade complète a été observée. 
Deux autres témoins de l'activité sexuelle sont la présence 
d'œufs et de j eunes. En ce qui concerne les œufs, j 'en ai trouvé 
dans les terriers de novembre à mars. Aucune fouille de terrier 
n'a été effectuée en octobre et  avril. Les apparitions d'alevins 
(en voie de métamorphose) et de j eunes Périophtalmes en certains 
points des mangroves de Tuléar s'étagent de fin octobre à fin 
j uin (1) (C. Brillet, 1976) . 
La parure de noce du mâle de Periophtalmus so brinus est très 
discrète. Pendant les mois de j uin et j uillet, les animaux des deux 
sexes sont d'une couleur générale gris plus ou moins nuancé de 
marron selon les individus, piqueté de petits points blancs et  par­
couru de marbrures larges plus foncées. D ans le courant du mois 
d'août, la couleur des mâles s'éclaircit, ils prennent une teinte j au­
nâtre, presque orangée pour certains. Les femelles demeurent 
grises, elles ont même tendance à s'assombrir un peu (ce qui fait 
ressortir les minuscules points blancs) ; la  partie antérieure de leur 
tête devient noire j usqu'au niveau des yeux. Chez le mâle, ce noir­
cissement apparaît fréquemment au moment de la parade nuptiale 
- et quelquefois aussi dans un contexte agressif ; il concerne 
non pas toute la face comme chez la femelle, mais seulement la 
région oculaire. 
1. -- RESULTA TS 
A. - LA PARADE NUPTIALE 
Comme la plus grande p artie des conduites des Périophtalmes, 
leurs évolutions amoureuses ont lieu à l'air libre. D ans quelle 
mesure ces conditions particulières vont-elles modifier la forme 
de la parade ? 
(1 ) Nous ignorons encore le délai entre l'éclosion et la métamorphose.  
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1) Moment et lieu de la parade
C'est lorsque les banquettes de vase où vivent les Périophtal­
mes viennent d'être exondées que les parades nuptiales sont les 
plus nombreuses. Les 79 p arades complètes ou incomplètes que 
j 'ai observées à Tuléar se répartiss·ent ainsi : aucune à marée 
haute, 2 au début du reflux, 36 au cours de la marée descendante 
(lorsque la zone des terriers est fraîchement découverte) , 22 en 
fin de marée descendante, 18 à marée basse, une à marée montante.
Il est bien entendu que dans ces relevés le niveau de marée 
est considéré p ar rapport à la station observée : marée basse signi­
fie que toute la station est découverte, ou que l'eau ne descendra 
pas davantage en ce point (par ex·emple, rive d'un chenal où 
demeure une quantité d'eau permanente) . 
Température et niveau d'éel airement n'interviennent pas de 
façon détermin ante, du moins pendant la saison de reproduction. 
J 'ai observé quelques p arades à l'aube et au crépuscule, dans une 
lumière très faible et avec une température n'atteignant pas 25 ° .  
Les observations d e  nuit -- qui peuvent difficilement être pré­
cises sans équipement très particulier - n'ont pas révélé de parade 
nocturne. 
Il n'y a p as de lieu précis où prendrait place la parade nup­
tiale. Elle peut commencer dans le territoire du mâle - parfois 
sur les remparts mêmes de son terrier - ou ailleurs. 
2) Déroulement d'une parade nuptiale typique (Fig. 1 ,  2 et 3)
Il paraît utile de décrire tout d'abord une parade nuptiale 
typique en présentant tous les éléments qui peuvent apparaître. 
Bien des variantes seront mentionnées au cours de cette descrip­
tion. La parade nuptiale complète de P. sobrilius peut être décrite 
en six phases. 
Phase 1 : approche (Fig. 1 ,  positions 1 ,  2 et 3)
C'est généralement le mâle qui prend l'initiative de la parade. 
Lorsqu'il aperçoit une femelle,  quelquefois à plusieurs mètres 
de distance (maximum constaté de manière indiscutable : 4 rn) , 
il réalise les conduites suivantes. 
a) Mouvements de la nageoire caudale et de la queue
La nageoire caudale repliée est d'abord décollée du substrat 
et  se  redresse, formant avec la queue un angle quelquefois supé­
rieur à 45 ° .  Il arrive alors qu'elle effectue, souvent pendant la 
marche, quelques déplacements de haut en bas, en coup de hache. 
Il semble s'agir là d'un mouvement d'excitation non spécifique, 
car on l'observe également dans un contexte agressif. Suivant la 
nageoire caudale, la queue tout entière quitte alors le sol et 
s'élève (Fig. 2 a) , puis effectue des oscillations latérales qui, le 
mouvement s'accentuant, évoquent un moulinet : l'extrémité de 
la queue parcourt non plus une ligne, mais une ellipse ou un cer-
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cle. La nageoire caudale est alors déployée, e t  demeure dirigée 
vers le haut quand le reste de la queue reprend contact avec le 
substrat. Lorsque le mâle est très excité, ce contact est d'ailleurs 
rarement total et la partie postérieure de la queue reste incurvée 
dans un plan vertical .  Pendant les moulinets, la gueule de l'animal 
est ouverte . Les nageoires dorsales demeurent le plus souvent 
repliées. Ces moulinets peuvent être exécutés de pied ferme ou 
bien en marchant lentement vers la femelle. 
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Figure 1 .  - Schéma des trois premières phases de la parade nuptiale typique 
chez Periophtalmus sobrinus. La silhouette garnie <de points est ceile de la  femelle.  
b) Erections des nageoires dorsales et  bonds en hauteur
Après quelques moulinets, le mâle redresse ses nageoires dor­
sales, puis bondit. Le déploiement des dorsales précède de très peu 
(moins d'une seconde) le bond de l 'animal, au cours duquel elles 
demeurent dressées ; c'est seulement lorsqu'il reprend contact 
avec le sol que le Périophtalme replie ses dorsales. De tels sauts 
peuvent ne pas avoir d'orientation cohérente, ou bien être dirigés 
vers la femelle . Dans ce dernier cas, le déplacement du mâle est 
d'amplitude variable . Ces bonds de p arade, en effet, tout en pro­
pulsant l'animal horizontalement, le portent beaucoup plus haut 
que dans la locomotion normale . Il s 'agit p arfois de bonds sur 
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place : j 'ai observé à plusieurs reprises des Périophtalmes mâles 
qui paradaient ainsi p endant quelques secondes sans quitter le 
sommet de leurs remparts, faisant des bonds d'une hauteur supé­
rieure à 10 cm pour retomber à peu près à leur point de départ. 
Le mode de propulsion utilisé pour ces sauts en hauteur ne 
diffère pas de  celui que l'animal emploie hors du contexte sexuel : 
repli latéral puis détente de la queue.  
Lorsque rien n'interrompt ou ne gêne les évolutions de l'ani­
mal, et  si la femelle se trouve à quelque distance, les mouvements 
en moulinet et les bonds en hauteur avec érection des nageoires 
dorsales alternent ensuite durant la progression du mâle vers la 
femelle. Chaque bond en hauteur est fréquemment suivi de deux 
pas avant que ne reprennent les mouvements de la  partie posté­
rieure du corps, ou bien avant que l'animal érige ses dorsales et 
bondisse à nouveau. Il arrive qu'un mâle très excité effectue plu­
sieurs bonds successifs sans replier ses dorsales. L'intervalle entre 
deux bonds est généralement un peu supérieur à une seconde. Des 
séries de six à huit bonds ne sont pas rares ; mais elles sont géné­
ralement plus courtes, l 'animal reprenant dans l'intervalle sa mar­
che accompagnée de moulinets de queue plus ou moins prononcés. 
Lorsque le mâle est proche de la femelle, il conserve ses nageoires 
dorsales érigées.  
Souvent les évolutions du mâle provoquent dès le début 
l'approche d'une femelle suffisamment motivée. Elle progresse 
vers lui d'une marche rapide ou par des bonds de hauteur normale 
j usqu'à une distance qui varie selon son degré de motivation et 
peut aller j usqu'au contact pur et simple. Généralement, elle laisse 
au mâle le soin de franchir les vingt derniers centimètres au 
moins. L'utilisation par la femelle de ses nageoires dorsales varie 
également avec son niveau de mo tivation : elle peut effectuer tout 
le  traj et à la rencontre du mâle très rapidement, dorsales déplo­
yées, et  s'immobiliser dans cette position, ou bien ne les ériger que 
pendant les derniers centimètres de l'approche du partenaire, ou 
encore attendre pour le faire que le mâle soit auprès d'elle et  lui 
présente son flanc, dorsales également déployées. 
Mais la  femelle est souyent passive, surtout lorsqu'elle est 
d'entrée proche du mâle (moins de 50 cm) . Elle attend alors celui-ci 
et n'érige ses n ageoires dorsales qu'au dernier moment. 
Cette première phase de la parade comprend donc essentiel­
lement : des mouvements de queue en moulinet et des bonds en 
hauteur avec érection des nageoù-es dorsales de la part du mâle, 
une progression du mâle jusqu'à la femelle ou bien une approche 
réciproque des deux partenaires . 
Phase 2 : abord de la femelle , posture en D, mouvement de 
manège (Fig. 1 ,  positi ons 3 à 7) 
A une vingtaine de centimètres de la femelle, les boJ?.dS du
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Figure 2. - Diverses position s adoptées  par un couple de Periophtalmus sobrinus 
au cours de la parade nuptiale ( image d'un film : C. Brillet, 1 97 1 ) .  
Phase 1 (a) : un moulinet de queue du mâle pendant l a  prem'ièrc .pha.se ; la 
nageoire caudale et la  partie postérieure de la  queue sont dre ssées.  
Début de la phase 2 (b) : les partenaires sont en p osition tête-bêche ; à droite, 
le mâle. Forte poussée du mâle contre l e  flanc de la femelle (c ) .  
D e  d à i ,  o n  assi ste à u n  manège complet : après son coup d e  nez (c) , l e  mâle 
passe derrière la femelle (d, e ) ,  la  contourne (f à h) et se retrouve en position 
tête-bêche (i ) .  Les images f' et g' (les animaux représentés en f et g sont vus 
sous un ·angle différent ) préci sent la  position relative des deux po i ssons.  On voit 
bien en g' la cout·bure du corps du mâ-le qui tourne nettement la  tête vers sa 
partenaire, ainsi que la pression exercée sur la femelle  ·qui est ployée latéralement 
de manière passive.  
Figure 2 (suite) . - Troisième phase (j, k) : conduite vers le terrier. La couleur 
noire de toute la  partie antérieure de la tête chez la femelle et de la région oculaire 
chez le m âle est bien visible. 
Quatrième phase : pénétration du mâ.le dans le terrier (1 ) .  La femel le, qui est 
montée sur le rempart (m) se prépare à pénétrer à son tour. 
mâle cessent, mais il continue à avancer en faisant des moulinets. 
Puis ses moulinets font p lace à un mouvement différent : la queue 
est portée par à-coups vers la partenaire, au ras du sol, et le mâle, 
marchant « en crabe » ,  vient se placer à côté d'elle, tête-bêche, 
dorsales érigées, gueule ouverte ; il incurve son corps, tendant à 
la fois la  tête et la  queue vers la femelle (Fig. 2 b) . Lorsque celie-ci 
demeure rectiligne, les deux partenaires réalisent une posture 
en D ; si la femelle incurve son corps, on aboutit à une posture en 0 
(C .  Brillet, 1975) . 
Le mâle vient  ensuite nu�ttre la partie antérieure de sa tête 
en contact avec le flanc de la femelle, généralement au niveau de 
la p apille génitale .  Ce contact va du coup de nez rapide et léger 
à une longue et forte poussée (Fig. 2 c) , qui à la limite déplace la 
femelle et  lui fait effectuer passivement un demi-tour. 
Après cette bourrade, le mâle amorce un écart : il éloigne de 
la femelle la partie antérieure de son corps ou même s'écarte de 
quelques pas, repliant ses nageoires dorsales. 
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Fi.gure 2 (suite ) .  - Sixième phase : le mâle évolue, dorsales érigées, autour de 
l'orifice d'où dépasse la femelle (n, o) et finit par y pénétrer (p, q )  ; sa compagne 
le suit à reculons.  
Puis il érige à nouveau, revient vers sa p artenaire, reprend 
sa progression lente, passe derrière elle - quelquefois sur sa 
queue (Fig. 2 d) et se trouve orienté dans le même sens qu'elle, le
corps touj ours incurvé, formant une figure en D symétrique de 
la précédente, un peu moins nette cependant (Fig. 2 e et f) . Il effec­
tue encore des mouvements de queue et peut, dans cette position, 
réitérer son coup de nez au flanc de la femelle. Poursuivant ensuite 
sa progression autour d'elle, il p asse tout contre son museau, 
entourant parfois la  tête de la femelle avec  son corps ployé (Fig. 2 g,
- 434 -
g' e t  h) . Les partenaires se trouvent encore en D, à nouveau tête­
bêche (Fig. 2 i) . 
Durant ce manege nuptial - rarement aussi complet - le 
mâle conserve ses nageoires dorsales érigées. La durée de cette 
phase est variable ; le mâle peut faire j usqu'à trois fois (dans mes 
observations) le tour de la femelle ; à chaque tour il marque un 
temps d'arrêt généralement suivi d'un écart. 
Pendant le manège du mâle, la femelle, gueule ouverte, garde 
ses nageoires dorsales érigées, ou du moins les déploie lorsqu'elle 
reçoit dans le flanc la p remière bourrade de son p artenaire. Dans 
la grande maj o rité des cas elle reste en place, dressée sur ses pec­
torales. Il est exceptionnel qu'elle accompagne le mouvement de 
rotation du mâle ; alors elle garde la tête tout près de la nageoire 
caudale de ce dernier. En fait, ses mouvements au cours du manège 
nuptial sont surtout p assifs, entraînés par les poussées successives 
de son partenaire. 
Il apparaît donc que dans cette seconde phase le mâle seul se 
déplace activement : fin de l'approche nuptiale, position tête­
bêche, coup de nez et mouvements de manège autour de sa 
compagne. La femelle demeure immobile, dressée sur ses pecto­
rales, tête haute, gueule ouverte , nageoires dorsales érigées. 
Phase 3 : conduite de la femelle vers le terrier (Fig. 1 ,  positions 
9 à 11)  
Après un dernier coup de nez dans le flanc de la femelle 
(Fig. 1, position 8) , le mâle ne se contente plus d'un écart mais
achève le mouvement et  s 'éloigne vers son terrier (1) . Dorsales 
rabattues, il reprend la marche « en crabe » ; présentant un flanc 
à la femelle qui le suit, il effectue des mouvements de queue en 
moulinet orientés à son opposé. Cette posture et ces mouvements 
sont plus ou moins marqués. C'est surtout au début de la conduite 
vers le terrier que l'angle formé par le corps du mâle et la direc­
tion générale du déplacement est le  plus ouvert, les mouvements 
de queue les plus accentués. 
Pendant cette promenade nuptiale vers le terrier l'origine des 
mouvements de queue apparaît clairement : exécutés des deux 
côtés lorsque le mâle (par exemple dans la première phase de la 
parade) p rogressait en droite ligne vers la femelle (2) , ils sont 
effectués à l'opposé de cette dernière, c'est-à-dire dans le sens de 
la progression, lorsque le mâle s'éloigne d'elle en lui présentant 
le flanc. Il  s'agit donc de toute évidence de mouvements locarno-
( 1 ) Quelquefo i s  il  va dans une autre direction au début, en .particulier vers 
l'eau si celle-ci est proche du lieu de parade ; la femelle le suit. Les deux parte­
naires rej oindront ensuite le terrier. 
(2) Dans ce cas également i ls aboutissent parfois à une pri se d'appui au sol 
lorsque l 'extrémité repliée de la  queue reprend contact avec le  substrat après avoir 
décrit la courbe du moulinet. 
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teurs normaux mais exageres, ritualisés et  devenus p artie inté­
grante de la parade nuptiale. En effet, au cours de la locomotion 
banale, lorsque l'effort des pectorales devient insuffisant pour pro­
pulser le poisson (légère pente à gravir p ar exemple, ou bien hâte 
soudaine provoquée par la vue d'une proie ou d'un congénère) , le 
repli latéral d'une partie plus ou moins importante de la queue 
et la poussée ainsi rendue possible permettent la poursuite ou 
l'accélération de la locomotion. 
Après quelques secondes de conduite, surtout  lorsque le traj et 
j usqu'au terrier est important, la  démarche du mâle redevient 
banale (Fig. 2 j) sur d'assez longues distances (plusieurs mètres 
parfois) , j usqu'à ce qu'il adopte à nouveau la  position « en crabe » . 
Car le trajet s'effectue rarement d'une seule traite, même lorsque 
le terrier est proche. Le mâle, qui progresse encore - ou à nou­
veau - « en crabe » ,  avec moulinets de queue à l'opposé de la 
femelle, accentue ses mouvements et  ralentit sa  marche de telle 
façon qu'il finit par s'immohiJ iser, perpendiculaire à la femelle. 
Il peut même revenir vers elle .  La femelle s'arrête alors en même 
temps que lui ou bien continue d'avancer j usqu'à ce qu'elle le 
touche. Tous deux érigent leurs nageoires dorsales et le manège 
reprend. J'ai observé deux couples qui, au cours d'une promenade 
nuptiale, ont ainsi effectué six de ees haltes. Le nombre moyen 
de tours complets effectués par le mâle, sur 13 p arades, est de 2,07. 
Pendant cette conduite vers le terrier, la femelle, nageoires 
dorsales repliées comme son p artenaire, se contente en général de 
suivre le mâle (Fig. 2 j )  à une quinzaine de centimètres en retrait, 
s'arrêtant et repartant à peu près en même temps que lui. S'il 
revient vers elle pour reprendre le manège, elle érige ses nageoires 
dorsales. Dans les cas les plus typiques, elle éri ge ses deux dorsales 
après lui lorsqu'il s'arrête et les replie après lui lorsqu'il reprend 
sa progression vers le terrier. Lorsque la  femelle est fortement 
motivée, on  remarque cependant chez elle une tendance à ériger 
ses dorsales plus souvent que le mâle, et à les garder plus longtemps 
déployées. Certaines femelles suivent par bonds, nageoires totale­
ment érigées, se précipitant j usqu'au contact du mâle lorsque 
celui-ci ralentit ou s'arrête, ce qui peut provoquer un bond en 
avant du mâle. Il ne s'agit cependant p as, dans ce cas, de bonds 
de parade du type mâle. Bien qu'exécuté avec les nageoires dor­
sales déployées, le bond de la  femelle est de forme banale (dis­
tance parcourue importante, faible élévation au-dessus du sol) . 
L'essentiel de cette troisième phase consiste donc en un dépla­
cement de·s deux partenaires, l'un suivant l 'autre, vers le terrier du 
mâle. 
Phase 4 : première pénétration dans le terrier 
Le mâle monte sur l'un des remparts qui couronnent les 
entrées du terrier (Fig. 2 k) . Là, il marque un temps d'arrêt (une 
� trois secondes en général) puis  pénètre dans la  galerie dont
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l'orifice s'ouvre au sommet du rempart (Fig. 2 k, 1) . Après quelques 
secondes, si la femelle ne l'a pas rej oint, il réapparaît à l'orifice. 
Il peut alors ne m ontrer que la partie antérieure de la tête, puis 
rentrer à reculons ; plus rarement, il s'extrait du trou pour repren­
dre sur le bord du rempart ses mouvements de parade (moulinets, 
sauts en hauteur avec érection des nageoires dorsales) , avant de 
pénétrer à nouveau. 
Lorsque le mâle pour la  première fois arrive à son terrier puis 
en escalade le rempart, la  femelle s'immobilise à une dizaine de 
centimètres du pied de l'édifice (Fig. 2 k) . Lorsqu'il pénètre, elle 
s'approche vivement, se hisse à son tour ; elle peut ériger ses 
nageoires dorsales lorsqu'elle parvient au sommet du rempart. 
Elle marque aussi un temps d'arrêt de quelques secondes, tête 
inclinée vers le trou (Fig. 2 rn) , avant de pénétrer également dans 
le terrier, p ar le même orifice. Parfois cette hésitation se prolonge, 
mais elle résiste rarement à la seconde disparition du mâle dans 
le trou. En effet, l'entrée du mâle dans la galerie, à reculons ou 
tête première, stimule fortement chez les femelles la réaction 
d'approche et d'entrée dans le terrier : on voit quelquefois plu­
sieurs femelles voisines faire un bond soudain vers le terrier au 
moment où le mâle y pénètre. La parade nuptiale ayant lieu très 
généralement, nous l'avons vu, à marée descendante, lorsque la 
zone des terriers est découverte, c'est dans un terrier exondé que 
pénètre le couple (1) . 
Comme la précédente, cette phase est constituée par un dépla­
cement des deux poissons ; mâle en tête, ils pénètrent successive­
ment dans le terrier. 
La figure 3 représente de manière schématique le déroulement 
de ces quatre p remières phases. Les variantes mentionnées dans 
le texte ci-dessus n'y figurent pas, ni les cas particuliers dont il 
sera question plus loin (§ 4) . 
Au cours de la  seconde phase de la parade, et des répétitions 
du manège sur le chemin du terrier, on observe touj ours l'érection 
des nageoires dorsales des deux partenaires. Au cours des autres 
phases, cette érection variera beaucoup <�n fréquence et en durée 
selon le degré d'excitation rles partenaires. Il semble qu'à partir 
de la seconde phase le temps passé nageoires dorsales déployées 
soit plus grand pour la femelle que pour le mâle .  
Phase 5 : dans le terrier 
Une phase au moins de l a  parade nuptiale se déroule dans le 
terrier. Mais, peu après la  dispari tion des animaux, l'un d'eux (il 
s'agit presque touj ours de la femelle) réapparaît à l'entrée et 
demeure ainsi , tête à l'extérieur ou plus communément extrémité 
(1) J'ai eu cependant l 'occasion d'observer des animaux entrant à l ' issue 
d'une parade dans un terrier encore immergé sous quelques millimètres d'eau. 
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M A L E  
Exécute dea moul inets de queue et dea sauts 
en hauteur avec érect ion dea nageo ires dorsa l e s ·
:
, 
-........._ 
Gueule ouverte . 
� 
... 
:
. � S ' approche de la feme l l e .  Repli des dorsa l e s , disparition dea bonda . Les moul inets font 
place a dea mouvementa de queue au ras du so l .  \11�
Proqreaaion en crabe . Erige aea dorsa l e s  
� \ � 
Erige aea dorsales - et vient se placer l cOté ..,--r-
F E M E L L E  
S ' approche du m l l e  
Erige ses nageo i re s  dor sales 
de l a  feme l l e ,  tête-bêche . 
�\ .\ � Immob i l e ,  dorsa les é r iqées , têt& \ haute , gueule ouverte . 
Exerce avec la partie anterieure de s a  tête � \_ 
une poussée dans le flanc de la feme l l e . /)111�': S ' écarte un peu , 
Revient et entame un manèg e .  
S ' écarte un . peu , repl i e  s e s  dorsales e t  
a • é loigne en exécutant d e s  mou l i n e t s  de ----------- 1
./11 
queue d ' amplitude décroi ssante . 
� 1 
s ' arrête et se tourne vers l a  
feme l l e .  
Revient vers la feme l l e .  Eriqe ses 
dorsa l e s . 
Entame un nouveau manèqe . 
5 � éc a r te , rep l i e  ses dorsales et repa r t  
v e r s  l e  te r r i e r . 
1 1 
- - -� ... � �  
Monte s u r  l e  rempart e t  s ' immob i l i s e . � 
�-"� .... .. .......
. 
-o:� 
Sa t ê t e  réappa r a t t ,  pu i s  d l spara 1 t .  
- - - - - - - - - l -... 
Même posture . Parfo i s  déplacée 
pass ivement . 
Demeur.e en place . 
Demeure en place . dorsales érigées 
Rep l i e  ses d o r s a l e s  e t  l e  su i t .  
s ' immobi l i se .  
E r i q e  ses d o r s a l e s . 
Immob i l e ,  d o r s a l e s  ê r iqées , 
tête haute , queule ouve r t e . 
Rep l i e  ses d o r s a l e s  et le s u i t .  
S '  inunob i l i s e .l q u e l ques cen t i m� t. res 
du p i ed d u  rempa r t . 
S ' approche , mo n t e  s u r  le rempa r t.  
e t  s '  irrmob i l i se .  
E n t r e . 
Figure 3. - Schéma de l'enchaînement des actes au cours des quatre premieres 
phases d'une parade nuptiale. De nombreuses  variantes sont possibles .  A côté 
de la succession complète (les flèches correspondantes ne sont pas tracées ) ,  on 
observe fréquemment une séquence plus courte (trait plein) , ou même un compor-
tement « raccourci » (tireté) , beaucoup plus rare. 
du museau affleurant l'orifice. L'autre ne tarde pas à paraître éga­
lement. On assiste alors dans certains cas à une série d'apparitions 
et disparitions séparées par des intervalles variables (Fig. 4) , sans 
qu'aucun des partenaires sorte complètement du terrier. Le même 
individu réapparaît souvent au même orifice après chaque dispa-
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rition dans la galerie .  Comme lors de la prem1ere pénétration, 
c'est le plus fréquemment la disparition du mâle qui entraîne 
immédiatement celle de la femelle. 
10 h 49 : PREMIERE PENETRATION DES 
DEUX PARTENAI RES DANS LE TERRIER 
• • •
. . . . . . . . .
. . . . 
. . . . . . . . . .
. . .  
. . .  • • • •
1 mn 
......... 
1 2  h 0 5  : FIN DE L ' OBSERVATION t 
F i gure 4. - Représentation schématique des séjours successifs des partenaires 
à l'entrée et à l'intérieur du terrier au cours de la cinquième phase d'une parade 
nuptiale (durée : 76  minutes) . 
La ·position des poissons au-dessus et au-dessous du niveau du sol (trait irrégulier) 
est figurée en tiretés pour le mâle, en pointillés ·pour la femelle. On notera que 
•le s  apparitions en surface, d'abord fréquentes, se raréfient puis cessent.
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Ces nombreuses apparitions des p artenaires à l'orifice du 
terrier suggèrent déj à que cette cinquième phase est complexe. Il 
est très probable que c'est à l'occasion de ces séj ours en commun 
au fond du terrier qu'ont lieu la ponte et la  fécondation des œufs . 
Celles-ci n'ont pu être observées pour diverses raisons : impossi­
bilité de réaliser la mise au j our d'une galerie p rofonde pendant 
la p arade ; refus des animaux de pénétrer dans un terrier endom­
magé ; difficulté de réaliser un terrier vitré qui serai t  aussitôt 
souillé. 
En captivité, les animaux n'acceptent de p arader que dans 
un grand bac garni de vase. Les obstacles à l'utilisation d'un faux 
terrier - ou d'instruments d'optique spéciaux - demeurent donc 
les mêmes. 
Pha·se 6 
Cette sixième phase se présente sous des formes multiples .  
Il est difficile de décider si les événements divers qui accom­
pagnent la sortie des animaux apres la cinquieme phase consti­
tuent bien une sixième phase, plusieurs phases successives, ou 
encore une répétition des précédentes. On observe alors les pos­
sibilités suivantes : 
a) La parade peut se poursuivre selon trois modalités.
a - L'un des poissons (généralement la femelle) sort entière­
ment du terrier moins d'une minute après la pénétration et s'en va 
par bonds vers le trou d'eau ou le chenal le plus proche. Le mâle 
suit le plus souvent, quelquefois avec de grands bonds de p arade. 
Dans ce cas, la rupture est probable. 
� - La femelle reste nez à l'orifice, mais le mâle sort totalement 
du terrier. Il peut alors s'éloigner un peu, j usqu'à l'eau par exem­
ple, puis revenir. Lorsqu'il rentre, dans la maj orité des cas la 
femelle disparaît immédiatement après lui, à reculons. 
y - Le mâle peut aussi entamer un manège nuptial d'un nou­
veau genre : nageoires dorsales érigées, gueule ouverte, il tourne 
autour du rempart d'ou dépasse la tête de sa femelle (Fig. 2, n, o) . 
Souvent, le nez de la femelle se trouve exactement au ras de l'ori­
fice du terrier, ce qui n'empêche pas le mâle d'agir ainsi. La per­
ception d'une très faible partie du corps de la femelle suffit donc 
à déclencher cette série de conduites chez son partenaire (1) ; 
j amais j e  n'ai vu un mâle parader autour d'un terrier vide. A 
l'issue de ce nouveau manège, il rabat  ses dorsales et rentre dans 
le terrier, soit par l'orifice même d'où dépasse la femelle, lorsqu'il 
est assez large (Fig. 2, p, q) , soit par l'autre trou. Comme précé­
demment, la femelle disparaît peu après lui, à reculons. Lorsqu'elle 
(1 ) Au cours des engagements agressifs on peut observer le  même phéno­
mène : manifestation complète d'une conduite déterminée après perception d'une 
petite partie  du corps du congénère. 
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dépasse à mi-corps  de  la galerie, il arrive pourtant que, au lieu 
de rentrer à reculons, elle sorte vivement du terrier à l'instant où 
son p artenaire y pénètre, fasse demi-tour et rentre tête première. 
La femelle peut également disparaître à reculons dans le terrier 
à la vue du mâle encore sur le rempart. 
b) Enfin, on cons tate p arfois une cohabitation de durée varia­
ble,  hors du terrier, au cours de laquelle les relations entre les par­
tenaires font intervenir un certain nombre d'éléments de la parade 
nuptiale mais aussi des conduites de type agressif. Ce second 
aspect de la cohabitation sera évoqué plus loin. 
Jamais, pendant cette coexistence des partenaires aux abords 
du terrier, je n'ai observé la réapparition des conduites essentielles 
de la première ni de la troisième phase (bonds avec érection, mou­
linets, promenade nuptiale proprement dite) . Par contre, imités 
de la phase 2, les érections de nageoires dorsales, les coups de nez 
et la posture nuptiale en D ou en 0 sont fréquents. 
Cette sixième phase, du moins en ce qui concerne la coexistence 
qu'elle peut impliquer entre les membres du couple, montre que 
l'agressivité ne réapparaît p as touj ours immédiatement entre les 
p artenaires ; le mâle tolère parfois quelque temps la femelle 
en dehors des activités de parade proprement dites. Elle montre 
aussi que le comportement fouisseur et certaines manifestations 
du comportement sexuel ne s'excluent pas mutuellement : après 
un « D » nuptial et un coup de nez, le mâle peut pénétrer dans 
son terrier, y prélever une bouchée de vase, ressortir, et déployer 
ses nageoires dorsales à l'intention de la femelle alors qu'il n'a 
pas encore rejeté ces déblais. Dans ce cas, la femelle ne coopère 
pas au travail de creusement. 
3) Durée de la parade
La motivation sexuelle des partenaires, la distance qu'ils ont 
à parcourir et  les obstacles rencontrés (accidents de terrain, 
congénères) influent sur la durée de la parade. 
L'absence de motivation multiplie les haltes sans activités 
sexuelles, les attitudes ambiguës, la réapparition de l'agressivité 
(mâle surtout) , les refus de suivre ou de pénétrer dans le terrier 
(femelle) ; d'où un allongement considérable du temps de parade. 
On constate dans certains cas que les animaux se précipitent 
vers le terrier et y pénètrent direc tement ; le temps de parade à 
l 'air libre est donc considérablement réduit. Parfois au contraire 
ils multipli ent les manèges nuptiaux pendant le trajet vers le ter­
rier, d'où un allongement considérable du temps qui sépare la 
rencontre des p artenaires de leur disparition, - ceci est indépen­
dant de la distance à p arcourir. En dépit de leur opposition appa­
rente, il se pourrait que ces deux cas extrêmes t.émoignent d'u�eforte motivation sexuelle chez les deux partenaires. Il y aurait, 
dans le second cas, interférence avec le comportement territorial 
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du mâle, d'oit réapparition du manège ; nous verrons plus loin 
le caractère ambigu de cet élément de la p arade nuptiale. 
En effet, la reprise du manège nuptial, qui est le fait du mâle, 
ne traduit pas forcément un besoin de « réveiller » une femelle 
peu ardente. C'est le mâle qui prend sans raison app arente l'ini­
tiative d'une halte au cours de la promenade nuptiale ; il revient 
vers sa partenaire qui parfois ne lui en laisse pas le temps et 
bondit j usqu'à lui. 
Les obstacles matériels (racines, troncs, branches mortes, fla­
ques) n'influent guère, en fait, sur le déroulement de la parade 
lorsque le couple est suffisamment motivé : ils sont contournés 
ou franchis rapidement. 
La rencontre de congénères irascibles ou amoureux constitue 
souvent un facteur de perturbation plus efficace (éviction de la 
femelle par une congénère plus agressive et plus entreprenante, 
mise en fuite du mâle par le propriétaire d'un territoire traversé, 
agressions dirigées par les membres du couple contre des étran­
gers) . Ce point sera évoqué à nouveau lorsque j 'examinerai les 
interférences entre comportement sexuel, agressif et territorial 
(cf. § B, ci-dessous) . 
Les six phases décrites ci-dessus peuvent se regrouper en 
trois grandes parties : le·s phases 1 à 4 (depuis le début j usqu'à la 
première disparition des partenaires dans le terrier) , la pha-se 5 
(séj our du couple dans le terrier, compte tenu des réapparitions 
à l'orifice) , et la phase 6, qui commence lorsqu'un des animaux 
au moins s'éloigne du terrier. 
Les conditions d'observation ont fait que, sur la  totalité des 
parades observées, je n'ai pu en chronométrer qu'un petit nombre 
(tableau 1) , et généralement de manière incomplète : phase 5 tron­
quée, sixième phase j amais observée en entier. 
La première partie (phase 1 à 4) a été chronométrée pour 
16 parades (1) sans que la durée de chaque phase ait pu faire l'obj et 
TABLEAU 1 
Données numériques recueillies sur quelques parades n uptiales. 
1 : temps écoulé entre le début  de la parade (prem ière m anifestafion se·xuelle du 
mâle) e t  la première pénétration des deux partenaires dans le terrier ( c'e;st-à-dire 
phases 1 à 4) . 
11 : temps écoulé, pour chaque membre du couple, entre la prem ière· pénétration 
dans le terrier et la première réapparition à l'orifice. 
Ill : nombre de séjours en commun au fond du terrier au cours de la première 
période de la 5• phase. Cette période s'é tend de la première pénétration des deux 
.(1 ) 15 parades, en fait. Mais la  parade n• 8 ayant été totalement inter­
rompue, j 'ai considéré sa reprise comme une nouvelle p arade (8 bis ) . 
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partenaires dans le terrier jusqu'à leur disparition pour un séjour en commun 
de lo·ngue durée. 
IV : durée de la première période de la 5• phase. 
V et VI : temps écoulé depuis le déb u t  de la parade jusqu'à la séparation définitive 
des partenaires ( V) ou l'abandon de l'observation (VI) . 
Vll : temps écoulé entre la fin de la première pério•de e t  la fin de la parade ou 
l'abandon de l'observation. Ces  durées corresponden t  à un <Séjour de longue durée 
des deux partenaires au fond du terrier. 
"' "' Q 
� "' 
1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
8bis 
9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 
I I I  I I I  IV v VI VII 
5mn . 2mn . 3mn . 15 s .  5 44mn . 15 s .  75mn .  2 5mn. 
3mn . 30s . 3mn . 3mn . 30s . 8 3 1mn . 40s . 85mn . 49mn . 
3mn . 4 5 s .  1mn . 15 s .  ? 2 
15mn . ? 5mn . 5 18mn . 15s . 62mn . 28mn . 
10mn . 4mn . 30s . 10mn . 2 13mn . 23mn . 
2 1mn . 39mn . 4 2mn . 3 5 7mn . 4 5 s .  100mn . 2 1mn . 
lmn . 40s . 1mn . 2os . 4mn . 20 s .  3 10mn . 40s . 47mn . 13mn . 
3mn . 1mn . 4 5 s .  4 5 s .  1 1mn . 4 5 s .  4mn . 45 s .  
4mn . 15 s .  lmn . 7mn . 30s . 4 1lmn . 3os . 15mn . 4 5 s .  
4mn . 30s . 2mn . 30s . 6mn . 30s . 5 17mn . 30s . .  72mn . 50mn . 
1 mn . 50s . ?mn . 69mn . 77mn . l0s . 90mn . 11mn . 
Smn . 3rim . Smn . 5mn . 1Qnn . 
3mn . 4 5 s .  4mn . 15 s .  6mn . 3os . 14mn . 15 s .  18mn . 
1mn . 
1mn . 30s . 
7mn . 
�----� ----------------------------------------------+ 
PHASES 
1 A 4 
P H A S E 
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d'un relevé distinct. On obtient un temps moyen de 5 minutes 
45 secondes (cas extrêmes (1 et  21 minutes) . I l  faut noter que ces 
durées se répartissent en deux groupes inégaux : 12 temps ne 
dépassent pas 5 minutes, 4 seulement sont supérieurs à ce chiffre 
(7, 10, 15, 21 minutes) . Dans le cas de la p arade no 6 (21 minutes) 
la femelle avait rompu à plusieurs reprises au cours de l'approche, 
Le faible nombre de relevés complets dont je dispose ne me 
permet pas d'effectuer pour la  seconde p artie de la  parade 
(phase 5) le même calcul que pour la première. D ans six cas (para­
des 5, 8, 8 bis, 9, 1 1  et 12) les animaux se sont séparés ; en ce qui
concerne les autres parades, j ' ai dû abandonner l'observation 
(démarrage d'une parade nouvelle, perturb ation par des zébus, 
des pêcheurs, des gamins . . .  ) avant que les deux animaux, disparus 
au fond du terrier, se soient manifestés à nouveau. Les valeurs 
obtenues (colonne VI : temps écoulé entre le début de la  première 
phase et la fin de l'observation) sont donc inférieures à la durée 
réelle des parades correspondantes. Le tableau I donne cependant 
(colonne IV) la durée de cette phase 5 j usqu'à la dernière p éné­
tration des partenaires au fond du terrier, pénétration suivie d'un 
séj our souterrain de longue durée. En effet, cette cinquième phase 
peut être subdivisée en deux p ériodes : une période de ua-et-vient 
des animaux entre l'intérieur du terrier et son orifice (durée 
moyenne 25 minutes 30 secondes) suivie d'un séj our dans le ter­
rier beaucoup plus long que chacun des séj ours précédents (1) .  
Dans l'impossibilité d 'observer directement ce qui s e  passe au 
fond du terrier, il était intéressant de connaître la  durée des divers 
séj ours des animaux, ensemble ou séparément, au fond de leurs 
galeries, au cours de la cinquième phase, - ceci dans le cas où 
ces séj ours ont pu être chronométrés (parades 1, 2, 4, 5, 6, 7, 8 bis
et 9) . 
a) Pendant la première période de la cinquième phase, les
séj ours solitaires de chaque animal dans le terrier - ils précèdent 
généralement un séj our commun ou bien le suivent - ont une 
durée moyenne de 1 min. 12 sec. (32 mesures) pour les femelles 
et de 1 min. 03 sec. (24 mesures) pour les mâles ; cette différence 
est significative à .005 (x2) .  Les valeurs extrêmes (résultats des
deux sexes groupés) sont de 15 sec. et 4 min. 
Les séj ours en commun ont une durée moyenne de 3 min. 
30 sec. (37 mesures) , - donc nettement plus i mportante que celle 
des séj ours en solitaire. Le nombre des séj ours en commun est en 
(1 ) Dans le cas des parades 2 et 7 ,  les animaux ont effectué ensemble deux 
longs séjours au fond du terrier ; au contraire, aucun séjour de  ce type n'a été 
observé dans les parades les plus brèves (3, 5 ,  8,  8 bis,  11 et 1 2 ) .  Ces parades 
auraient-elles avorté au cours de la  cinquième phase ? 
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moyenne de 4,1 par parade au cours de cette première période 
(colonne III du tableau I) . 
Parmi les stations au fond du terrier, la première (colonne II) 
est remarquable p ar sa durée. Ici encore, ] es séj ours brefs moins
de 5 min., sont les plus nombreux (17 cas) ; quatre séj ours o�t duré
entre 5 et 10 min. ; trois autres sont beaucoup plus longs (39, 42 
et  69 min.) . La durée moyenne de ce premier séj our dans le ter­
rier est de 5 min. 57 sec. pour les femelles et de 12 min. 14 sec. pour 
les mâles (12 mesures pour chaque sexe) . Quant à la durée du 
premier séj our en commun, elle est donc en moyenne légèrement 
inférieure à 6 minutes. (II faut remarquer cependant que cette 
longue durée, supérieure à celle des séj ours suivants, est due sur­
tout aux chiffres exceptionnels de la parade n o  6) .  
Mais c'est surtout le décalage entre la durée du premier séj our 
des mâles et des femelles qui paraît intéressant (1) : immédiate­
ment après la première disparition du couple, les mâles demeurent 
plus longtemps au fond du terrier que le.ç femelles. D'autres obser­
vations confirment d'ailleurs ces relevés peu nombreux : c'·est très 
généralement la femelle, reconnaissable à son masque noir, qui 
réapp araît la première à l'un des orifices du terrier. 
b) Je ne puis donner de valeur moyenne pour la seconde
période de la cinquième phase, car c'est à ce niveau que l'obser­
vation a été le plus souvent interrompue. Dans le cas des parades 2 
et  7, la réapparition des animaux a été observée après un délai 
de 20 min. et  15 min. 30 sec. ; ces séj ours ont été suivis d'une autre
longue station dans le terrier, sta tion dont la durée n'a pu être 
déterminée.  La parade 9 a pris fin après un séj our en commun de 
50 minutes au fond du terrier. Lorsque les poissons ne se sont pas 
séparés, l'observation a été poursuivie pendant 1 1  à 49 minutes. 
Toutes ces données sont supérieures à celles qui définissent les 
séjours successifs des den:r animau.r dans le terrier pendant la 
première période de la phase 5. 
En ce qui concerne la sixième phase, ou troisième grande 
subdivision de la p arade, j e  n'en ai observé qu'un petit nombre 
(rappelons d'ailleurs que cette sixième phase peut manquer 
complètement) . Une période de cohabitation a pu être observée 
dans le détail (mais non depuis son début) pendant 34 minutes. 
Elle a pris fin avec le départ de la femelle et sa participation à 
une parade complète en compagnie d'un mâle voisin . 
(1 ) Même si l 'on écarte les  ch iffres qui s'éloignent beaucoup de la moyenne : 
39 min.  (femelles) , 42 et 69 min.  (mâles) , la différence entre les deux sexes 
subsiste ; 3 min. 03 sec. pour les femelles, 4 min: 22 sec. pour l e s  mâles. Différence 
significative à .005. 
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Pendant cette longue cohabitation, la durée des seJ ours de 
chaque animal au fond du terrier a été très brève : de quelques 
instants à 35 secondes. Les séj ours en commun, fort peu nombreux 
(5 sur un total de 35) ont é té brefs également, un seul atteignant 
15 sec. La différence entre les phases 5 et  6 est donc très marquée 
sur ce point. 
D es conduites ambiguës, où se  mêlent des manifestations 
sexuelles et  agressives (cf. § C) sont fréquentes au cours de cette 
phase qui, sans doute, n'est qu'lm sursis accordé à la  femelle 
l'agressivité du mâle réapparaîtra bientôt, sans mélange. 
Où se placent, au cours des dernières phases de la  parade, 
la ponte et la fécondation ? L'hypothèse d'une ponte partielle a u  
cours des premiers séjours dans l e  terrier (première période d e  
l a  cinquième phase) n'est p as à écarter. Les nombreuses réappa­
ritions des partenaires pourraient bien correspondre à d·es « pau­
ses » .  On observe chez d'autres poissons de telles pontes par 
épisodes : ainsi chez Eupomacentrus partitus (Myrberg, 1972) la 
femelle s'écarte pendant une ou deux minutes, puis recommence 
à pondre. 
J'inclinerais plutôt à penser que la ponte a lieu,  ainsi que la 
fécondation, lors du dernier séjour dans le terrier (seconde période 
de la  cinquième phase) . Ce séj our, en effet, est de loin le  plus 
long. Mais je  ne peux éliminer la première hypothèse (1) . 
Quant à la sixième phase, elle marque la  fin de la  parade 
et annonce le retour de l'agressivité.  Les séj ours très brefs au fond 
du terrier qui peuvent la marquer ne semblent p as susceptibles 
de comporter une ponte. 
4) Cas particuliers
On peut considérer comme distinctes de la parade nuptiale 
typique des conduites inhabituelles, des parades incomplètes ou 
homosexuelles. 
a) Des conduites inhabituelles peuvent être le fait du mâle ou
de la femelle. 
- Mâle. Certaines variantes mineures ont déj à été indiquées 
dans la description de la parade. Il arrive aussi que durant la 
première ou la troisième phase le mâle exécute non pas des mou-
(1 ) Des ouvertures de terriers (qui ont d'ailleurs été effectuées à d'autre s 
fins - cf. C. Brillet, 1 97 6 )  n'auraient pas  résolu ce problème : une ponte mise 
à jour pouvant dater de la veille. 
linets de la  queue, mais des déplacements latéraux de la partie 
postérieure du corps, dans un plan horizontal. Pendant ce mouve­
ment, l'extrémité de la queue et la nageoire caudale sont relevées. 
Les nageoires dorsales peuvent être érigées ou repliées. Le poisson 
frotte fortement sa  papille génitale contre le sol (C. Brillet, 1 971, 
image du film) . Ce mouvement, dont l'homologue existe dans la 
parade nuptiale de certains Cichlidés (skimming : Baerends et 
Baerends, 1950) , peut être identique à celui par lequel le Pério­
phtalme mâle lisserait les parois du diverticule souterrain dans 
lequel vont être déposés les œufs (C. Brillet, 1976) , ou bien l'une 
des conduites qui accompagnent leur fécondation .  
Lorsque, pendant l'approche ou lors de la conduite nuptiale, 
le mâle traverse une flaque de faible profondeur dans laquelle 
il se trouve partiellement immergé tout en conservant son appui 
au sol, un autre mouvement apparaît : l'ondulation de queue. Il 
peut se  déplacer alors en marchant sur ses pectorales et ses pel­
viennes tandis que la  partie postérieure de son corps ondule mol­
lement ; il peut aussi présenter le flanc à sa partenaire et, sans 
changer de place, effectuer des ondulations plus rapides, proches 
de celles que l'on observe dans le comportement agressif. Ici 
également les nageoires dorsales peuvent être érigées ou repliées ; 
l'extrémité de la queue n'est pas relevée. 
Le contact de l'eau semhle entraîner obligatoirement l'ondu­
lation de la  queue.  D'abord lente, elle s'accentue, et  ne se trans­
forme en moulinet que lorsque l'animal, ayant changé de place, 
n'est plus en contact avec le l iquide. 
Les trois mouvements de la partie postérieure du corps (mou­
linet, déplacement latéral et ondulation) ont la même nature : 
ils semblent dérivés d'une condui te fondamentale chez les autres 
poissons, l 'ondulation de queue (tail wagging : Baerends et 
Baerends, 1950) ; elle réapparaît ici, peu modifiée, dans les deux 
derniers cas qui viennent d'être décrits, lorsque le poisson se 
trouve dans une situation proche de celle des espèces tout à fait 
aquatiques.  
Les mouvements en moulinet proprement dits sont d'ailleurs 
eux-mêmes l'exagération de mouvements locomoteurs normaux, 
en p articulier du repli latéra l de la queue en vue du saut. Or, ce 
mouvement remplace chez le Périophtalme exondé l'ondulation 
puissante qui propulse un animal en immersion.  Des conduites 
appartenant au comportement locomoteur semblent donc bien 
être à l'origine des éléments de parade faisant intervenir la queue 
du poisson. 
J'ai observé, au momen t de la poussée dans le flanc de la 
femelle (phase 2) , une ondulation brève de tout le corps du mâle 
contre celui de sa partenaire. Si l'on se réfère au comportement 
d'autres poissons (par exemple Paraclinus marmoratus, Breder, 
1941 ) ,  chez lesquels une vibration, ou un spasme, accompagne 
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l'émission du sperme, cette conduite pourrait préfigurer ce qui 
se p asse au fond du terrier pendant la cinquième phase. Ce type 
d'ondulation est très rare au cours de la p arade nuptiale. 
Enfin, la troisième phase (conduite vers le terrier) comporte 
quelquefois des éléments comportementaux caractéristiques de la 
phase 1 : sauts en hauteur avec érection des dorsales. 
- Femelle. Moins active pendant la  parade, la  femelle pré­
sente moins de conduites inhabituelles que le mâle. Certaines 
variations ont déj à été signalées dans la description de la p arade 
(activité plus ou moins grande pendant la  première e t  la troisième 
phase, empressement variable à entrer dans le terrier . . .  ) .  D'autres 
sont empruntés au répertoire du mâle : éléments de parade et 
intervention du comportement fouisseur dans le contexte sexuel ; 
des conduites agressives seront également évoquées plus loin 
(§ B, 2) . 
On sait que chez les Périophtalmes les deux sexes sont aptes 
à creuser un terrier. Cependant à la saison des amours les femelles 
abandonnent leur refuge pour se déplacer à la  recherche d'un 
mâle, alors que ces derniers conservent le leur et  le remettent 
assez fréquemment en état. Lorsqu'elle est présente pendant les 
travaux de réfection, la femelle n'y apporte presque j amais son 
concours. Les rares cas observés où la femelle a extrait  quelques 
bouchées de vase du terrier de son compagnon constituent donc 
un premier type de conduite inhabituelle. 
L'autre type regroupe les plus remarquables des activités 
inhabituelles présentées par la  femelle : le répertoire de ses 
conduites nuptiales comprend des é léments mâles qui apparais­
sent, semble-t-il, lorsque le niveau de motivation est très élevé. 
On observe ce phénomène chez d'autres Poissons, par exemple 
Hemichromis bimaculatus (Noble, 1 938) ou Ti/apia natalensis 
(Baerends et Baerends, 1950) . 
En effet, lorsqu'elle erre à la recherche d'un mâle, la  femelle 
progresse parfois par des bonds assez hauts, accompagnés ou non 
d'érection des nageoires dorsales. Certaines de ces érections sont 
simplement dues à l'effort qu'accomplit l 'animal pour sauter, mais 
quand un mâle est en vue, la femelle peut s'approcher de lui en 
exécutant dans tous ses détails une première phase de parade 
masculine : bonds en hauteur avec érection des nageoires dorsales 
et - avec une moindre fréquence -- moulinets. 
Lorsqu'elle suit un mâle au cours de la troisième phase, la 
femelle peut également exécuter un ou deux bonds en hauteur 
accompagnés d'érection des nageoires dorsales.  Une seule fois j 'ai 
assisté à une troisième phase où les rôles étaient inversés : une 
femelle précédait un mâle avec érection des nageoires, bonds et 
moulinets ; le mâle suivait d'une marche normale. Ceci sur une 
courte distance. Le D s'est engagé ensuite. A p artir de ce moment 
la femelle a repris son propre rôle .  
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Quand une femelle s' approche d'un mâle très rapidement, 
par bonds, il arrive qu'un dernier élan l'amène au contact de son 
partenaire et qu'elle lui donne ainsi un coup de nez dans le flanc. 
Mais je n'ai observé qu'une seule femelle, affligée d'un partenaire 
amorphe, esquisser un véritable coup de nez de type masculin, 
sans qu'aucun élan intervienne . 
Même en l'absence d'un mâle, les femelles sont parfois atti­
rées p ar le terrier lui-même dont elles s'approchent, soit d'une 
démarche banale (1) soit en exécutant une approche nuptiale de 
type mâle. Elles grimpent souvent au sommet du rempart (s'expo­
sant par là aux agressions du propriétaire, qu'il soit réfugié dans 
sa galerie ou aux abords du terrier) . 
Une femelle, à l'issue d'une troisième phase au cours de 
laquelle son partenaire s'était montré particulièrement peu actif, 
est entrée dans le terrier après quelques secondes sans que le mâle 
y ait pénétré. Il n'est donc pas tout à fait obligatoire que le mâle 
s'introduise le premier dans le terrier pour que la parade se 
poursuive . 
b) Les parades incomplètes
On peut les diviser en deux catégories : les parades avortées 
et les parades raccourcies par disparition de certaines conduites. 
Les premières, p ar définitio n ,  n'abo utissen t pas à la ponte et  à la 
fécondation, alors que les secondes permettent un séj our des deux 
p artenaires dans le terrier du mâle.  
- Parades a vortées . Une parade peut avorter à n'importe 
quelle phase, non seulement à cause de circonstances diverses 
(en particulier l'intervention d'autres Périophtalmes) mais aussi 
du fait de l'un ou l'autre des partenaires, dont la motivation 
sexuelle n'aura sans doute pas  été suffisante. Le mâle peut aban­
donner l'approche (première phase) , la femelle refuser de suivre 
(troisième phase) ou de pénétrer dans le terrier en dépit de 
l'insistance du mâle (quatrième phase) . Mais la phase critique de 
la parade nuptiale, celle où se si tue d'ordinaire la rupture, est la 
seconde. Je tenterai plus loin d'analyser l'origine de ce point faible 
en exposant les rapports entre comportement sexuel et agressivité. 
L'ignorance où nous sommes des événements qui se déroulent 
au fond du terrier empêche (sauf cas particuliers, lorsque la 
femelle ressort à peine entrée) de repérer les échecs survenus 
pendant la cinquième et la si xième phase. 
(1 ) Il se peut que cette conduite ne soit pas d'origine sexuelle : en toute 
saison les Périophtalmes, quel que soit leur sexe, montrent de l'intérêt pour les 
trous dans l e  sol et à plu s forte raison pour les terriers de  congénères, que leur 
rempart signale à distance. Mais cet intérêt sans signification sexuelle directe 
ne peut sans doute pas être invoqué lorsque les femelles s'approchent du terrier 
d'un mâle par bonds typiquement nuptiaux. 
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- Parades racourcies. Beaucoup d'actes qui apparaissent dans 
la description complète peuvent ne pas se manifester. Ces  p arades 
raccourcies mettent en évidence, mieux encore que les variantes 
signalées plus haut, la remarquable souplesse du comportement 
sexuel des Périophtalmes (Fig. 3) . L'étude de ces raccourcisse­
ments apporte d'autre part une information sur le degré de 
nécessité de plusieurs éléments de la p arade nuptiale . 
• Phase 1 : Lorsque les partenaires sont d 'emblée proches
l'un de l'autre, la première phase est réduite à quelques moulinets 
de queue, ou même disparaît totalement. Le mâle adopte immé­
diatement la position de flanc et  avance en crabe vers la femelle, 
qui l'accueille normalement. 
a Phase 2 : Bien que cette phase soit la plus complexe de la 
parade, la plus riche en éléments ri tuels, el le  peut ,  comme la  pre­
mière, être grandement simplifiée, voire même supprimée. 
- Posture en ]) raccourcie e t  manège nuptial supprimé : Ne 
demeure alors qu'un coup de nez, plus ou moins appuyé, immé­
diatement suivi du départ du mâle vers son terrier. 
- Posture en D et manège nuptial  supprimés, coup de nez 
réduit à un « mouvement d'intention » : A la limite, le mâle, p ar­
venu au niveau de la femelle, esquisse un mouvement latéral de 
l'avant du corps vers elle, sans la toucher, puis se détourne et  p asse 
à la troisième phase. 
- Suppression totale de ces trois éléments : Je n'ai observé 
cette élimination presque totale de la seconde phase - approche 
mise à part - que dans des cas où le mâle se trouvait gêné pour 
aborder la femelle (branches, pneumatophores serrés) . Il p artait 
alors directement vers son terrier, quelquefois sans même avoir 
pu s'approcher de la femelle à moins de dix centimètres. 
Dans tous les cas évoqués, une femelle suffisamment motivée 
peut suivre le mâle et pénétrer après lui dans le terrier sans qu'il 
y ait eu aucun contact ; le manège nuptial pourra cependant appa­
raître au cours de la troisième phase, mai s cette repris·e n'est pas 
indispensable au succès de la parade. 
J'ai vu aussi la seconde phase remplacée par un véritable 
combat entre les deux individus sans que cela affecte le déroule­
ment ultérieur de la parade. 
• Phase 3 : Ce sont surtout des éléments de  la  conduite vers
le terrier qui peuvent disparaître . Le mâle, au lieu de progresser 
en crabe, avec des moulinets de queue et  des p auses p arfois nom­
breuses marche droit vers son terrier, sans haltes ni moulinets .  Un 
mâle, après le coup de nez, peut rej oindre son terrier en quelques 
bonds normaux très rapides et y pénétrer du même élan (deu:x 
observations) . La femelle, dans ces eas, ne s'est approchée qu'après 
réapparition du mâle à l'orifi ce .  
Comme pour la phase 1 ,  e'es t la distance très réduite entre le  
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lieu de parade et le terrier qui détermine la disparition de cette 
phase : ainsi lorsque le couple se forme au pied du rempart. 
• Phase 4 : Il est évident que cette phase (pénétration des
deux animaux dans le terrier) ne peu t disparaître sans échec de 
la p arade. Simplement les deux individus ne marquent parfois 
aucun temps d'arrê t  au pied ni au sommet du rempart et  pénètrent 
rapidement dans le terrier. 
c) Les parades solitaires
Parfois pendant la saison de reproduction, mais beaucoup 
plus souvent à la fin de cette saison et à un moindre degré au 
début, on observe des manifestations nupl iales exécutées en soli­
taire ; elles sont le plus souvent le fait des mâles. Lors de leurs 
parades solitaires, sans qu'aucune femelle s'intéresse à leurs évo­
lutions, ils effectuent tous les mouvements caractéristiques de 
l'approche nuptiale : moulinets de queue, bonds en hauteur avec 
érection des nageoires dorsales, ceci de pied ferme ou bien en se 
déplaçant dans diverses directions, apparemment sans obj ectif 
précis. Cette parade solitaire peut avoir lieu au sommet des rem­
parts du terrier, - ou bien n'importe où sur la vase. 
Il est difficile de savoir quelle est l'origine de cette parade 
mâle solitaire.  Si un excès de motivation sexuelle se libère ainsi 
en 1•absence de femelle réceptive, il s'agit d'une « activité à vide » 
(Leeraktivitiit, vacuum actiuity) - qui ne se prolonge pas au-delà 
de la phase d'exhibition et d'approche nuptiale .  Cette danse p·eut 
également j ouer le rôle de parade d'appel. Il  est évident que les 
bonds en hauteur, qui permettent peut-être au mâle de mieux voir 
ce qui se passe alentour, attirent également sur lui l'attention de 
ses congénères. C'est en début, et surtout en fin de saison que 
l'appel reste le plus souvent sans réponse. En pleine saison, des 
femelles - nombreuses parfois - s'approchent lorsque le mâle 
exécute son numéro. Dans ces deux cas (activité à vide et parade 
d'appel) , des facteurs internes suffiraient à déclencher ce compor­
tement. 
On peut aussi se demander si cette parade « solitaire » n'est 
pas provoquée p ar la  perception d'un congénère. Une stimulation 
externe serait alors nécessaire, pour cette première phase comme 
pour les autres, s'aj outant à la maturité physiologique du mâle. 
Il est rare qu'un Périophtalme soi t vraiment isolé, qu'aucun congé­
nère ne se trouve dans son champ visuel, qui est vaste. Savoir si 
le mâle qui entame ainsi sa parade a été stimulé ou non par un 
autre poisson est donc malaisé. Cependant, l'absence d'orientation 
de ses déplacements - alors que dans une parade normale il s·e 
dirige vers la femelle - laisse penser qu'il peut dans certains cas 
s'agir d'une p arade à vide ou, plus vraisemblablement, d'une 
parade d'appel, - la distinction en fait n'étant j ustifiée que par 
le résultat de l'action . . .  
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Des « appels sexuels » en l'absence de p artenaires visibles, 
bien connus chez de nombreux Insectes ou chez des Oiseaux, 
paraissent peu fréquents chez les Poissons. 
La femelle peut aussi, sans obj ectif apparent, montrer cer­
taines conduites de type masculin évoquées antérieurement (érec­
tion des nageoires dorsales, bonds en hauteur, moulinets de queue) . 
d) Les parades homosexuelles
J'ai observé à plusieurs reprises des mâles paradant pour 
d'autres mâles. Pénétrant dans le territoire étranger, ils se font 
vivement repousser et reviennent à la charge j usqu'à ce que l'into­
lérance de l'élu fasse resurgir leur propre agressivité. D ans ce 
type d'interaction, il n'y a d'habitude qu'un seul individu qui 
parade. Il arrive cependant que deux mâles paradent l'un pour 
l'autre . Le fait que les femelles, nous l 'avons vu, manifestent par­
fois des conduites typiquement masculines explique peut-être une 
prolongation de la parade homosexuelle décrite ici. 
Cette parade homosexuelle ne dépasse p as le stade de la  pre­
mière phase, et le début de la seconde (approche en crabe) lorsque 
le mâle courtisé est particulièrement tol érant. Un propriétaire de 
territoire laisse rarement son prétendant l'approcher à moins 
d'une vingtaine de centimètres sans attaquer. 
L'existence de ces parades homosexuelles pose le problème de 
la reconnaissance des sexes. On pourrai t penser que, comme d'au­
tres Poissons, le Périophtalme reconnait le sexe de son vis-à-vis 
uniquement par l'interprétation de son comportement. En fait, il 
n'en est rien, puisque ces parades homosexuelles sont l'exception 
et que dans l'immense maj orité des cas c'est  bien vers une femelle, 
même si elle se trouve à quelque distance, n'a pas un abdomen 
particulièrement dilaté et ne manifeste apparemment aucune 
conduite de type sexuel, que sont dirigées les manifestations nup­
tiales du mâle. Je pense que dans cette reconnaissance - en plus 
des critères comportementaux - la marque noire des femelles, 
et peut-être leur coloration générale gris.âtre, j ouent un rôle. Etant 
donné le très petit nombre de p arades nuptiales observées j usqu'à 
présent au laboratoire, il a été impossible de réaliser les expé­
riences indispensables pour résoudre ce problème. 
La parade nuptiale des Périophtalmes est donc assez variable ; 
aucune des principales conduites qui en constituent les quatre pre­
mières phases (hormis la pénétration dans le terrier) ne se révèle 
indispensable, pourvu que l'un des partenaires au moins soit suffi­
samment motivé. Cette souplesse du comportement sexuel n'est 
pas propre aux Périophtalmes et l'on en connaît de nombreux 
exemples chez d'autres Poissons : Cichlidés (Baerends et Baerends, 
1950) , Badis badis (Barlow, 1962) , Trichogaster Leeri (Hall et  
Miller, 1 968) , Bathygobius soporator (Tavolga, 1954) . 
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Etant donné que la parade nuptiale complète n'apparaît pas 
dans la maj orité des cas, on peut se demander si la notion même 
de parade nuptiale typique n'est pas dénuée de sens. Je ne le 
pense pas . D'une part, il est possible d'observer des enchaînements 
d'actes correspondant tout à fait à la description que j 'ai donnée 
d'une telle p arade (fig. 1 et 3) ; d'autre part il ne faut  pas confon­
dre parade typique et parade la plus fréquente : une parade sera 
dite typique lorsqu'elle est complète . Or, si les ablations sont nom­
breuses, elles diffèrent d'une parade à l'autre ; on peut donc défi­
nir ce qu'est la parade « intégrale » effectuée par quelques animaux 
au moins. 
En ce qui concerne les variantes ou les cas particuliers qui 
affectent les différentes phases de la  parade, ils sont moins nom­
breux que les éléments « normaux » correspondants. 
Le fait qu'un couple, à la suite d'une première phase seule, 
puisse pénétrer dans le terrier du mâle sans autre manifestation 
sexuelle que la marche vers le rempart ne dévalue p as la notion 
d'un enchaînement des actes. Le comportement reproducteur, 
longtemps considéré comme stéréotypé, apparaît ici plastique, une 
fois de plus. Influence du milieu, motivation insuffisante ou exces­
sive, absence d'une stimulation . . .  ces facteurs, au lieu de supprimer 
la p arade, provoquent son raccourcissement ou sa modification. 
Des j eunes naîtront cependant. 
B .  - RELATIONS ENTRE COMPORTEMENT SEXUEL, TERRITOIRE 
ET AGRES S IVITÉ 
Pour un Périophtalme - comme pour beaucoup d'autres ani­
maux - tout congénère est obj et de peur ou d'agressivité. Le par­
tenaire sexuel est d'abord un congénère . La fo·rmation du couple 
et son maintien é ventuel seront donc marqués par cette opposition 
fondamentale entre l'attrait et la répulsion, l'approche et la fuite . 
De plus, chez des animaux qui occupent un territoire, celui-ci, lieu 
d'exclusion, deviendra lieu de rapprochement. Situation ambiva­
lente pour le mâle qui défend son domaine conlre tous les intrus 
mais doit y inviter, y admettre, y tolérer quelque temps un étran­
ger : la femelle .  Autant d'impératifs contraires, de motivations 
antagonistes qui vont s'affronter dès que seront en présence, à la 
saison des amours, deux individus de sexe opposé, et modeler leur 
comportement. Les conduites de chacun seront à chaque instant 
dépendantes du mél ange et de l'interférence des tendances agres­
sive et sexuelle . Mélange au dosage instable dû à l'état du milieu 
intérieur et  aux stimulations ambiguës qu'offre le milieu extérieur ; 
en particulier sous forme de dialogue avec le partenaire. 
Nous examinerons successivement les analogies et  les ressem­
blances qui rapprochent conduites nup tiales et conduites agressi­
ves, et  d'autre part la réapparition de l'agressivité proprement dite 
au cours même de la parade nuptiale. 
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1) Analogies entre conduites n uptiales et conduites agressives
Tout  au long de la parade n uptiale apparaissent des éléments 
de comportement que l'on peut retrouver dans les interactions 
agressives entre individus ; quelques-uns appartiennent à la fois 
aux deux répertoires, d'autres y apparaîtront sous des formes voi­
sines. Dans un cas comme dans l 'autre, il est  remarquable de 
constater qu'on ne trouve de telles conduites que dans le cadre 
de ces deux comportements. L'examen de la p arade nuptiale, phase 
par phase, nous permettra de constater que certaines d'entre elles 
sont plus riches que d'autres en conduites ambivalentes, et de 
dégager les éléments purement sexuels. 
• Phase 1. Dès le début de la parade nuptiale apparaissent,
chez le mâle, deux éléments qu'elle p artage avec la parade agres­
sive : ouverture de la gueule et érection des nageoires dorsales. 
L'ouverture de la gueule, dans sa  forme et  sa durée, p araît tout 
à fait semblable à celle des animaux agressifs . Au contraire, une 
différence importante sépare (au cours de cette première phase) 
l'érection « sexuelle » des nageoires dorsales de l 'érection hostile : 
son caractère rythmique. Les nageoires sont déployées avant cha­
que saut et  pendant toute la durée de celui-ci, l'animal, dans la 
grande maj orité des cas, les replie ensuite .  D ans l'approche agres­
sive, au contraire, une fois ses dorsales déployées, le poisson 
avance ainsi vers son adversaire ; s'il lui arrive de replier les 
nageoires, puis de les ériger à nouveau, il ne le fait pas selon une 
alternance régulière. 
La marche lente et  tendue du mâle vers sa partenaire évoque 
bien certaines approches vers un intrus qui menace le territoire 
ou bien y a pénétré. Quant aux bonds en h auteur, il se pourrait 
qu'ils soient la modification de bonds agressifs, que l'on rencontre 
dans l'attaque directe (C. Brillet, 1 975) . Toute l'énergie déployée 
alors pour atteindre l'adversaire propulse ici le  poisson vers le 
haut, le rendant plus vi sible aux p artenaires éventuelles .  Quant à 
la progression entraînée par chaque bond, sa  très faible amplitude 
supprime sans doute - ou du moins atténue - le caractère mena­
çant propre au bond agressif. 
Au niveau de cette première phase, les moulinets de queue, 
sans doute empruntés directement au comportement locomoteur, 
me semblent être la conduite la plus purement sexuelle, la  plus 
éloignée de l'agressivité ; on ne rencontre pas l'équivalent dans 
l'approche agressive. 
Autre élément de parade très semblable à une conduite agres­
sive fréquente : l'ondulation de que ue .  Nous savons qu'elle rem­
place le moulinet lorsque l'animal est p artiellement immergé (aussi 
bien pendant l'approche - phase 1 - que pendant la  conduite 
vers le terrier - phase 3) . Elle n'est j amais aussi rapide pendant 
la p arade nuptiale qu'au cours d'un affrontement (C.  Brillet, loc. 
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cit.) . Sa première p artie, len te et de grande amplitude, semble être 
prépondérante ici. 
De façon moins régulière, on trouve chez la femelles les mêmes 
conduites ambivalentes. Nous avons vu que pendant la première 
phase la femelle peut attendre le mâle. Dans ce cas, sa pr·emière 
manifestation est l 'ouverture de la gueule lorsque son partenaire 
est suffisamment proche, suivie de l'érec tion des nageoires dor­
sales. Lorsque la femelle est peu entreprenante, c'est plutôt au 
début de la seconde phase qu'intervient cette érection. Lorsqu'elle 
fait preuve d'ardeur, elle peut s'approcher par bonds, gueule 
ouverte et nageoires érigées. Sauf quand elle exécute une approche 
de type masculin, ses bonds sont tout à fait semblables aux bonds 
agressifs, et l'érection de ses dorsales ne leur est pas rigoureuse­
ment liée ; elle ne se produit d'ailleurs pas touj ours, et l'approche 
de certaines femelles, en réponse à la parade d'appel d'un mâle, 
ressemble tout à fait à une attaque directe. Si eUe progresse moins 
vite et  se contente de marcher, sa démarche est tendue, son corps 
bien décollé du substrat. Lorsqu'elle se conduit de cette manière, 
plus encore que celle du mâle son approche est semblable à une 
approche agressive . Il n'en sera pas de même pendant la seconde 
phase. 
• Phase 2 .  Nous venons de voir que dans la première phase
les éléments communs au comportement agressif et au comporte­
ment sexuel (mise à p art l'ouverture de la gueule) ont subi cer­
tains changements qui préviennent, au moins chez le mâle, toute 
confusion entre a ttaque et cour. 
Au début de la  phase 2, au con traire, un observateur non averti 
ne peut instantanément trancher : chez le mâle, ouverture de la 
gueule, démarche, mouvements de queue, érection des nageoires 
dorsales sont de type agressif. 
La premi ère phase prend fin à une vingtaine de centimètres 
de la femelle. Là, les moulinets sexuels cessent ; ils sont remplacés 
p ar des mollvements de queue all ras du sol, dirigés vers la femelle ; 
ceux-ci sont tout à fait semblables à ceux qu'exécute un Péri­
ophtalme prêt à affronter un congénère. De plus, le mâle n'avance 
plus droit vers la femelle mais lui présente le flanc, sa traj ectoire 
dévie et il vient se placer à côté d'elle, tête-bêche : c'est là, dans 
tous ses détails, la  préparation au manège agressif. 
La figure composée par les deux animaux, rappelons-le, n'est 
cependant pas en général un 0 (1) : le mâle se conduit exactement 
comme s'il entamait un conflit, mais le comportement de la femelle 
est différent.  Sans doute ses nageoires dorsales sont érigées au 
maximum, comme celles d'un poisson agressif, sa tête est dressée, 
( 1 )  La posture en 0, ainsi que les  postures en T et en V, évoquées  plus 
loin, ont été décrites ailleurs (C. Brillet,  1 975) . 
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sa gueule ouverte, mais elle ne réagit p as d'abord par une courbure 
du corps vers le mâle, comme le ferait un animal prêt au combat. 
Elle demeure parfaitement immobile, rectiligne, et la  position des 
partenaires, pendant quelques instants, évoque un D plutôt qu'un O .  
L'élément suivant (le coup d e  nez - ou poussée - d u  mâle 
dans le flanc de la femelle) donne enfin la  note e t  c'est à ce moment 
que l'on a la certitude, si l 'on n'a pas assisté à l 'approche, d'être 
témoin d'une parade nuptiale. Ce mouvement est la réplique fidèle 
d'une tentative de morsure, mais la  vitesse à laquelle il est exécuté 
si les deux animaux sont motivés normalement rend toute confu­
sion impossible : le mâle vient doucement appuyer la partie anté­
rieure de sa tête contre le fl anc de la femelle, puis exerce à ce 
niveau une poussée de force et  de durée variables ; au contraire 
la tentative de morsure était très rapide, le contact bref - sauf 
en cas de prise et  de maintien d'un animal par l'autre . Le mâle 
exécutant une parade typique ne  mord jamais la femelle .  
Le comportemen t de la femelle n 'est  pas moins caractéristi­
que : elle ne réagit pas à ce contact ou à cette poussée, sinon ·ên 
cambrant davantage son corps, tête dressée, quelquefois un peu 
rabattue vers le mâle.  Si elle se  déplace à ce moment, son mouve­
ment est passif, provoqué par la poussée du mâle. 
A la tentative de morsure succède généralement le manège 
agressif des deux adversaires, mouvement rapide qui peut aboutir 
au combat proprement dit. Le manège nuptial est tout différent : 
le mâle l'exécute seul, évoluant autour de la femelle passive qui 
tolère sans réagir le contact de son partenaire lorsque celui-ci, 
virant au plus près, passe sur sa queue, ou tout contre sa face. Les 
deux animaux réalisent alors une posture en T ; le mâle offre son 
flanc à la gueule ouverte de la  femelle. Quelquefois, il l 'enveloppe 
si étroitement qu'elle est ployée dans la boucle de son corps 
(fig. 30 g, g', h) .  Il y a donc contact étroit entre les p artenaires sans 
réactions agoni stiques. On peut même parler de posture dérivée 
du V lorsque le mâle, étant passé derrière la  femelle, remonte le 
long de son autre flanc et se trouve ainsi à son contact, parallèle 
et  faisant face dans la même direction (fig. 2,  e) . 
La plupart du temps, chaque manège nuptial est séparé du 
coup de nez qui l'a précédé par un écart du mâle. Celui-ci rabat 
ses nageoires dorsales à ce moment. Cet  écart peut être diverse­
ment interprété : lorsqu'on sait qu'au coup de nez peut  succéder 
aussi non point le manège, m ais la conduite v.ers le terrier, donc 
la troisième phase, il paraît plausible que cet écart représente une 
ébauche de départ, préliminaire à la promenade nuptiale. 
Pourtant, les écarts qu'on observe dans les combats entre Péri­
ophtalmes sous des formes diverses amènent à se demander si 
celui qui apparaît après le coup de nez nupti al n'est pas aussi 
emprunté au répertoire agonistique . L'hypothèse d'une ébauche de 
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départ vers le terrier me semble cependant, dans l'état actuel de 
mes observations, la plus solide. 
• Phase 3 .  Hormis l'exécution (rare) de bonds en hauteur avec
érection des nageoires dorsales, la promenade nuptiale est dépour­
vue de manifestations ambivalentes de la part du mâle. La femelle 
quelquefois érige ses nageoires dorsales ou même progresse par 
bonds, dorsales déployées.  
Mais, nous l 'avons vu, cette marche vers le terrier ne se fait 
p as touj ours d'une seule traite : le manège nuptial, riche en 
conduites de type agressif, reprend. Cette répétition de la seconde 
phase alors que le couple semble fortement engagé dans la parade 
nuptiale traduit, me semble-t-il, l'existence d'un double gradient
de motivation, p articulièrement sensible chez le mâle· ; à mesure 
qu'il se rapproche du terrier, deux tendances augmentent de 
conserve : le besoin de défendre son territoire dans lequel l'intruse 
p énètre touj ours plus avant et la motivation sexuelle renforcée 
p ar l'imminence du rapprochement final. L'équilibre est donc 
préservé mais l'état de conflit in terne s'accroît par augmentation 
des forces antagonistes ; de nouvelles approches « en crabe » sui­
vies de manèges nuptiaux pourraient bien être l'exutoire d'une 
défense territoria le inh ibée .  
Chez la femelle aussi, il est  possible que la motivation sexuelle 
et  la tendance à la fuite augmentent ensemble. Je n'ai cependant 
p as vu son comportement se modifier à mesure qu'elle s'approche 
du terrier, ni se multiplier les ruptures - de son fait - au niveau 
de celui-ci. Peut-être ne perçoit-elle pas le lien entre la proximité 
du rempart et  le risque accru d'agression de la part du mâle. 
Pourtant, son comportement lorsque le mâle s'arrête est à signa­
ler : en règle générale el1e s'immobilise. 
On peut pousser plus lo in  encore, à titre d'hypothèse, le  paraJ.lèle entre 
conduites nuptiales et agonistiques au cours de la seconde et de la  troisième 
phase de Ia parade. 
On note parfoi s, lors de rencontres agressives particulièrement violentes, la 
séquence d'actes suivante : après une tentative de morsure ou un bref combat, 
l'un des animaux regagne en quelqu es bonds son terrier, poursuivi par l 'autre ; 
parvenu près du rempart, le fuyard fait face à nouveau et le combat peut repren­
dre si le  congénère n'a pas, à son tour, regagné son territo ire devant la menace, 
- ce qu'il fait généralement. 
Or, après l e  coup de nez nuptial - homologue de la tentative de morsure -
le mâle se détourne et part vers son terrier, suivi par la femelle. Cette conduite 
peut être assez rapide.  A l'approche des remparts le mâle s'arrête, revient vers 
sa partenaire et un nouveau manège s'engage. 
'Cette ressemblance entre les deux processus fait naître l'idée .d'une ritual isa­
lion possible, dans le  cadre du comportement reproducteur, de ce retour vers 
le  terrier succédant à l'agression elle-même ritualisée sous forme de coup de nez 
ou de b ourrade  nuptiale.
• Phases 4 et  5 .  Peu d'analogie ici avec le comportement
agressif sinon une dernière érection des nageoires dorsales qui 
précède parfois l'entrée de chacun des partenaires dans le terrier. 
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Phase 6. Multiforme, cette phase est parfois riche en manifes­
tations agressives : en effet, elle comprend les conduites liées à 
la cohabitation plus ou moins durable des deux partenaires dans 
le territoire du mâle, alors que les manifestations purement sexuel­
les sont en train de disparaître . L'inégalité fréquente de la moti­
vation sexuelle des partenaires et la diminution bilatérale de cette 
motivation entraînent des conduites agonistiques. Celles-ci vont 
de l'agression ouverte à des éléments dans lesquels la composante 
agressive n'a pas davantage de relief que lors des premières phases 
d'une parade nuptiale typique .  
D ans le cadre d'une recherche des  conduites agressives inté­
grées à la parade nuptiale, les érections de nageoires dorsales 
pendant la phase 6 sont particulièrement intéressantes ; sans bonds 
en hauteur ni manège, elles p araissent en effet plus ambiguës que 
celles qui accompagnent les évolutions sexuelles des deux pre­
mières phases. Leur caractère rythmique disparaît et  elles se 
produisent dans les circonstances mêmes où, dans un contexte 
agressif, un Périophtalme érigerai t ses dorsales (en p articulier 
lorsque les deux animaux s·e croisent) . 
2) Réapparition de l'agressivité au cours de la parade nuptiale
Cet équilibre entre les tendances sexuelle et  agressive peut 
être rompu, l'inhibition qu'il implique pour les manifestations 
hostiles directes peut disparaître . L'agressivité resurgit alors, non 
plus sous une forme ritualisée intégrée dans le comportement 
sexuel, mais à l'état pur. Les con duites agressives des animaux 
en parade peuvent être dirigées vers des congénères étrangers, 
ou vers le partenaire sexuel. 
a) Agressions ayant pour ob jet des congénères étrangers : 
pendant la période de reproduction, le comportement territorial 
du mâle semble plus marqué, et  les abords du terrier sont défendus 
avec plus d'énergie. Mais c'est pendant la p arade nuptiale que cette 
intolérance est la plus manifeste. 
Les deux partenaires d'un couple en formation peuvent atta­
quer des importuns au début de la parad2 nuptiale ou bien, plus 
tard, aux environs immédiats du terrier. C'est le mâle qui se 
montre le plus virulent. Il chasse les Périophtalmes des deux sexes, 
les poursuivant parfois sur plus d'un mètre, puis revient vers sa 
femelle continuer sa parade. Après une interruption de ce genre, 
c'est généralement par une répétition de la seconde phase que 
s'effectue la reprise de contact.  Toutes les phases de la parade 
peuvent ainsi être interrompues par une agression dirigée contre 
un spectateur (1 ) ,  mais c'est au niveau de la seconde phase que 
l'intolérance est la plus grande. 
(1 ) Les évolutions nuptiales de deux animaux attirent en effet de nombreux 
congénères qui, souvent, entravent par leur présence ou leur intervention le dérou­
lement de la parade. Des spectateurs viennent é galement nombreux ass ister aux 
combats - et quelquefois  y participent. 
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La femelle se montre quelquefois agressive, mais surtout à 
l'encontre d'individus de son propre sexe attirés par les évolutions 
du mâle .  
Le  couple lui-même es t  fréquemment l'obj et  d'agressions de 
la part d'animaux dont il traverse le territoire. La femelle peut 
être attaquée par d'autres femelles prêtes à suivre le mâle. J'ai 
observé deux cas où cette entreprise a été couronnée de succès . 
b) Agressions dirigées contre le partenaire : ce qui a été
exposé plus haut (§ B, 1) montre que les conduites nuptiales pré­
sentent des rapports é troits avec les éléments du comportement 
agonistique. Les différentes phases de la parade n'ont cependant 
pas la même charge agressive, comme va nous le montrer l'étude 
des « points critiques » de la  parade, au niveau desquels l'agressi­
vité pure p eut  resurgir e t  entraîner la rupture du processus. 
A trois  repri ses ,  j 'ai observé au cours de la première phase une conduite qui 
illustre le caractère ambivalent des stimulations en provenance du partenaire ct 
la  réapparition du comportement territorial ( « insécurité » hors du territoire et 
répugnance à s'en éloigner) pendant les activités sexuelles.  Le mâle s'est alors 
conduit de la façon suivante aprè s  une approche normale vers une femelle distante 
de plus d'un mètre : parvenu à une trentaine de centimètres d'el,le, au lieu de 
passer à l'approche en crabe,  il  a continué à exécuter ses bonds en hauteur avec 
érection des nageoires dorsales ,  en une sorte de valse-hésitation. Un bond le 
portait vers la femelle, l 'autre en direction opposée ou bien à 90" par rapport 
à son premier déplacement. Le poisson continua ainsi sa parade sans s'approcher 
davantage de la femelle - donc sans s'éloigner davantage de son terrier. Cette 
val se-hésitation évoque la nage en zig-zag de l'Epinoche mâle et témoigne sans 
doute du même conflit de tendances. 
Nous avons vu que la  seconde phase était celle dont leJ actes 
ou séquences d'actes étaient les plus faciles à rapprocher des 
éléments d'une attaque rituelle. Or, c'est le plus souV"ent au niveau 
de cette seconde phase que se produit la rupture lorsque la moti­
vation sexuelle de l'un des partenaires - ou des deux - est insuf­
fisante. Au sein même de cette seconde phase, le moment critique 
se si tue au niveau de l'approche en crabe ou du coup de nez que 
le mâle donne dans le flanc re la femelle. 
Si le mâle est insuffisamment motivé, on peut alors assister 
à l'un des événements suivan�s : l 'approche en crabe, au tout début 
de la phase 2, est remplacée par une attaque directe, ou bien 
l'approche en crabe s'effectue normalement, mais a retrouvé son 
caractère agressif : le coup de nez nuptial fait place à une tenta­
tive de morsure. Entre la poussée lente et la morsure de nombreux 
intermédiaires exis! ent.  D ans ces deux cas, la  femelle s'.::�nfuit, 
généralement poursuivie par le mâle - ou est mordue. Je n'ai 
observé qu'une seule fois un véritable combat entre les deux ani­
maux en parade, après la tentative de morsure du mâle. A l'issue 
de ce combat  lorsque le mâle repartit rapidement vers son terrier, 
la femelle le suivit, nageoir�s dorsales érigées, et  pénètra à sa suite 
dans la galeri-e .  
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Si la  femelle n'est pas prête à accepter le rapprochement 
sexuel, le processus est un peu différent : elle peut, à l'approche 
du mâle, s'éloigner d'une marche normale ou s'enfuir (s'il s'agit 
d'une fuite amorcée à courte distance du mâle, elle déclenche 
souvent chez celui-ci une poursuite agressive) ; ou bien lorsque 
l'approche s'est déroulée normalement, la  femelle peut réagir à 
un coup de nez trop vif par un petit saut de côté, qui provoque 
souvent l 'attaque du mâle. 
Cet équilibre instable entre les tendances agressive et  sexuelle 
au niveau de la seconde phase de la p arade peut expliquer l'agres­
sivité du mâle envers les étrangers à ce moment : il doit s'agir 
pour une bonne part d'agressivité réorientée (redirected actiuity) . 
Inversement, le poisson qui vient d'attaquer un intrus agresse 
quelquefois sa propre femelle. Il  s'agirait dans ce cas d'une pré­
pondérance durable de l'agressivité réactivée sur la tendance 
sexuelle ; ou bien peut-être d'une tentative pour rabattre la femelle 
vers le terrier ? Mais ceci est une simple hypothèse, mes observa­
tions de ce genre de conduite étant peu nombreuses. 
Pendant la sixième phase. l es tendances agressive e t  sexuel lf' 
s'affrontent, la  première prédominant peu à peu. Si l'on peut 
observer des périodes de cohabitation paisible riche en manifes­
tations dont l'ambivalence n'al tère pas le caractère p acifique, il 
n'en est pas touj ours de même. L'aspect agressif des érections des 
dorsales du mâle est parfois rendu évident par de nombreuses 
menaces, ou amorces d'attaques auxquelles la femelle répond p ar 
un écart. Ces périodes de coexistence hostile sont facilement 
reconnaissables par la d�stance qui sépare alors les deux individus 
et par l'activité du mâle interdisant l'accès du terrier à la femelle. 
On a là une sorte de « surveillance mutuelle » ,  j usqu'à ce que 
survienne une franche agression.  
Il .  - DISCUSSION ET CONCLUSIONS
A. - INTERFÉRENCES ENTRE COMPORTEMENT SEXUEL 
ET COMPORTEMENT AGRESSIF 
L'exposé qui précède (B 1, B 2 a et b) suggère que les évolu­
tions sexuelles des Périophtalmes pourraient être sous-entendues 
par une motivation trivalente (Morris, 1 956 ; Huxley, 1 966) : Fuite, 
Agressivité, Sexualité, regroupées par Morris sous le sigle F AM 
(flight, attack, mating, sous forme dominante - F AM - ou affai­
blie : fam) . 
Si antagonistes que soien t ces tendances, il faut noter cepen­
dant que deux d'entre elles ne sont pas totalement opposées au 
niveau de leurs premières manifestations motrices : l 'attaque et 
le rapprochement sexuel ; dans les deux cas, il  faut que l a  dis-
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tance qui sépare l'animal de son congénère soit réduite. La fuite 
seule est totalement incompa tible avec de tels impératifs - mais 
demeure en accord avec le renversement des rôles caractéristiques 
de la promenade nuptiale. 
Chacune de ces tendances se manifesterait chez le mâle par 
des activités rituelles soit purement nuptiales (mouvements de la 
queue, bonds en hauteur) , soit d'origine agonistique : ouverture 
de la gueule, érection des nageoires dorsales, approche en crabe, 
bourrade, manège, écart puis  conduite vers le terrier. 
D ans le premier ces (activités purement nuptiales) , ces actes 
tirent leur origine de conduites banales appartenant au comporte­
ment locomoteur ; elles sont devenues par voie de ritualisation 
des éléments à part entière de la parade nuptiale. Pour les secon­
des, j e  pense qu'il y a là un i ntéressant phénomène que l'on pour­
rait appeler ritualisation a u  carré. 
Des conduites déj à rituelles intégrées au comportement agres­
sif ont été empruntées à celui-ci et soumises à un nouveau processus 
de ritualisation qui les a plus ou moins modifiées - ou bien a 
modifié la réponse du congénère. En tout état de cause, le dialogue 
a été remanié .  Cette ritualisation au second degré ne concerne 
pas, bien sûr, la fuite qui, dans le cadre du comportement agonis­
tique n'est pas  un élément ri tuel ; écart et conduite nuptiale pour­
raient donc être le résultat d'une ritualisation normale, au premier 
degré. 
Chez la  femelle, qui prend une part beaucoup moins active 
que le mâle aux deux premières phases de la p arade, les éléments 
comportementaux que l'on peut attribuer à la fuite ou à la sexua­
lité sont les plus nombreux ; demeurent pourtant chez elle l'ouver­
ture de la gueule, le redressement de la tête, l'érection des nageoires 
dorsales (conduite dont la signification d'ailleurs est ambiguë. 
Voir ci-dessous et  C .  Brillet, 1979) , et quelquefois des bonds vers 
le mâle, qui l'amènent j usqu'au contact de celui-ci. Nous savons 
également que la femelle peut d ans certaines circonstances exécuter 
une p arade nuptiale de type mâle. 
Je pense que le compor tement agressif j oue un rôle important 
dans la p arade nuptiale de Periophtalmus sobrinus, où presque 
toutes les conduites agonistiques réapparaissent dans un rôle nou­
veau. Je pense que cette p arade a été modelée, par le processus 
de ritualisation au carré, de façon à ce que soient mises au service 
de la reproduction les forces mêmes qui auraient pu la contrarier. 
Le mâle est propriétaire du territoire et  du terrier dans lequel 
pénétreront les deux animaux ; la femelle erre parmi des territoires 
étrangers, puis s 'aventure dans l'un d'eux en présence de son 
propriétaire . Si nous reprenons le type d'analyse proposé par 
Morris (déj à évoqué ci-dessus) , nous voyons que l'état psychique de 
la femelle peut être caractérisé à ce moment par une prépondé­
rance des motivations à s'accoupler et à fuir sur la motivation 
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agressive, celui du mâle par une faible tendance à la fui te, les 
deux autres tendances étant fortes. (Soit, selon le symbolü;me de 
Morris : FaM pour la  femelle, fAM pour le mâle) . En effet, j 'ai
constaté qu'au cours de la parade nuptiale l 'érection des nageoires 
dorsales durait en moyenne plus longtemps chez la femelle que 
chez le mâle. Ceci conduit à voir dans cet acte la  traduction d'un 
conflit de motivations. L'origine de cette activité rituelle doit être 
recherchée dans le comportement locomoteur aquatique (prépara­
tion à la fuite) ; mais les organes qu'elle met en j eu ont en outre 
dans certaines espèces (Pterois volitans p ar exemple) un rôle 
défensif. 
La présence de conduites rituelles d'origine agressive dans 
le déroulement normal de la  parade nuptiale pourrait être mise 
en doute : l'animal dispose d'un certain n ombre d'actes et c'est 
dans ce répertoire qu'au cours de l'évolution il va puiser pour 
constituer sa parade agressive et sa  p arade sexuelle. Je considère 
pourtant que s'il mobilise les mêmes muscles, met en j eu les mêmes 
organes, donc exécute les mêmes actes dans les deux cas, on doit 
interpréter cette similitude comme un chevauchement des deux 
comportements au niveau des motivations . 
En effet, si l'on dresse le catalogue des principaux mouvements 
dont est capable un Périophtalme (par exemple battements d'une 
ou des deux pectorales, rétraction des yeux dans leurs cavités 
orbitaires, mouvement., buccaux, dilatation des poches branchiales, 
déplacements divers dl. la partie antérieure ou de la  p artie posté­
rieure du corps, sans compter les conduites effectivement utilisées 
dans l'une ou l'autre parade) on constate que la plupart pourraient 
servir de signau� dans le cadre des relations entre individus. 
Il suffirait alors de calculer la probabilité de voir presque 
tous les actes que l'on observe dans le comportement agonistique 
constituer l'essentiel de la parade nuptiale - selon une succession 
identique, pour être convaincu, j e  pense, que les ressemblances 
constatées ne sauraient être dues au hasard. Lorsqu'on veut bien 
par surcroît prendre en considération le contexte territorial et 
le  comportement habituel d'un mâle propriétaire, la  cause est  
entendue. 
D'autre part, je pense que le comportement agressif est pre­
mier par rapport au comportement sexuel - et plus fondamental. 
Il est possible d'apporter à l'appui de cette proposition les raisons 
suivantes : 
a) Les Périophtalmes mâles défendent en permanence leur
territoire. La période des amours, si longue soit-elle, n'occupe 
qu'une partie de l'année e t  les parades nuptiales ne sont que de 
brefs instants dans la vie quotidienne des animaux. 
b) Lorsque, chez P. sobrinus, le processus nuptial est rompu
en cours de déroulement, de manière presque invariable réappa­
raît un comportement agonistique complet, généralement au 
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niveau des phases de la p arade sexuelle qui contiennent le plus 
de manifestations d'origine agressive. Dans le déroulement d'un 
comportement territorial, la rupture d'un processus agonistique 
initial ne provoque pas l'apparition de conduites sexuelles en tant 
que telles, c'est-à-dire constituant un comportement sexuel 
complet. 
c) D ans d'autres espèces de poissons, la succession des condui­
tes est plus éloquente encore : leur parade nuptiale ne débute pas, 
comme chez les Périophtalmes, par des activités typiquement 
sexuelles, on observe au contraire d'emblée une agression pure 
et simple de la femelle par le mâle. Un cas frappant à cet égard 
est celui du Cottus gobio (Morris, 1955) : très agressif vis-à-vis de 
tout ce qui approche l'entrée de son abri, il saisit la femelle comme 
un vulgaire intrus. Le processus nuptial s'engagera lorsque le mâle 
aura reconnu la femelle réceptive à sa passivité. 
Si fondamental que soit le succès de l'appariement pour l'ave­
nir de l'espèce, il n'était pas nécessaire que les conduites sexuelles 
soient premières par rapport aux conduites agressives, dans la 
mesure où l'équilibre des tendances n'est pas le même pour les 
deux partenaires du couple ; pourvu que la pulsion sexuelle pré­
domine d'emblée chez la femelle, il suffit qu'à une forte tendance 
agressive du mâle s'oppose la passivité relative de sa partenaire . 
Dans ce dialogue, les répliques de la femelle sont primordiales : 
elles conditionnent en grande partie le déroulement ultérieur du 
processus. Chez le Périophtalme, comme chez d'autres, c'est à son 
comportement surtout que la femelle est reconnue et c'est son 
comportement qui déclenche les conduites sexuelles du mâle et 
leur fait prendre le pas sur son agressivité première. 
Je pense donc que chez le Périophtalme, comme dans beaucoup 
d'autres espèces, la parade nuptiale est un compromis rituel éla­
boré au cours de l'évolution, qui a permis de surmonter la situa­
tion ambiguë, conflictuelle, dans laquelle se trouvent les deux 
animaux en conciliant, grâce à des conduites ambivalentes, deux 
impératifs biologiques fondamentaux : la défense du territoire 
et  la formation du couple dans ce territoire. Compromis écono­
mique, puisqu'il n'a entraîné qu'un faible nombre de créations 
comportementales. 
B. - COMPARAISON 
a) Si l'on fait un parallèle entre la parade nuptiale des Péri­
ophtalmes et celle des poissons non amphibies, on retrouve chez 
ceux-ci l'économie de moyens qui vient d'être signalée : une bonne 
partie des conduites sexuelles p araissent empruntées au réper­
toire agressif. C'est parfois même un comportement agressif appa­
remment sans mélange qui ouvre la voie aux activités nuptiales .  
Ainsi : chez Hemichromis bimaculatus, le mâle attaque d'abord la 
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femelle, ou du moins parade agressivement (Baerends et B aerends, 
1950) . Le comportement reproducteur de Pyrrhulina vittata 
commence par un combat (Schapitz, 1962) ; la  p arade nuptiale se 
déroule ensuite à condition que le mâle ait été vainqueur. 
Ce qui varie d'une espèce à l'autre est le degré de ritualisa­
lion des conduites agressives intégrées à la  parade nuptiale (ritua­
lisation au carré) , depuis le stade de l 'agression franche de la  
femelle par le  mâle j usqu'aux évolutions d'origine agressive qui, 
comme chez P. sobrinus, ont subi des modifications suffisantes 
pour s'intégrer entièrement à la p arade. 
Interrompant un enchaînement  d'actes d'ailleurs susceptible 
d'une importante plasticité, l'agressivité, enfin, peut réapparaître. 
Les actes purement agressifs envers des intrus ou envers le parte­
naire s'insèrent parmi les activités reproductrices, souvent sans 
mettre en péril le succès de la parade. Les manifestations de 
l'agressivité et de la sexualité ne  sont donc pas incompatibles et, 
comme le dit Andrew (1956) , à propos de l'Epinoche : plutôt que 
d'affirmer l'incompatibilité entre deux pulsions maj eures, il est 
plus exact et plus utile dans la prédiction du comportement de 
dire que les tendances à donner deux groupes de réponses sont 
présentes mais que quelques-unes des réponses de chaque groupe 
sont incompatibles entre elles. 
b) Il faut souligner l'existence d'un autre type d'économie de
moyens .  Si l'on trouve bien sûr des différences de forme entre les 
conduites - sexuelles ou agressives - de ces animaux que sépar·e 
tout à fait leur mode de vie, la comparaison fait également appa­
raître de nombreux points communs : approche de la femelle, du 
mâle, ou approche réciproque, p arade du mâle avec ou sans 
réponse spectaculaire de la femelle, conduite vers le nid, garde 
des œufs (Noble, 1938 ; Baerends et  B aerends, 1950 ; Baeren ds, 
Brouwer et Waterbolk, 1955 ; Lowe, 1956 ; Fishelson, 1963, 1970 ; 
Myrberg, 1965, 1972 ; Voss, 1970 ; Ewing et Evans, 1973 ; McMillan 
et Smith, 1974) .  On retrouvera d'ailleurs l'essentiel de ce processus 
ou certaines des phases indiquées ci-dessus tout au long de l'échelle 
des Vertébrés - et chez des Invertébrés.  
Les éléments constitutifs de ces unités comportementales 
varient d'un groupe de poissons à un autre, mais, il faut le sou­
ligner, avec quelques constantes : érection uni- ou bi-latérale 
des nageoires dorsales, mouvements locomoteurs exagérés ou 
modifiés, ambiguïté des conduites et contact plus ou moins brutal 
entre les deux partenaires. 
Une comparaison entre Periophtalmus sobrinus et d'autres 
poissons prend donc un relief tout p articulier du fait que les 
espèces envisagées mènent une existence totalement aquatique : 
le Périophtalme a transposé sur la terre ferme nombre de conduites 
que d'autres poissons exécutent en pleine eau, sans bouleversement 
- 464 -
maj eur mais avec les modifications que cela comporte obligatoire­
ment. L'adaptation au milieu aérien d'un répertoire comportemen­
tal qui p ar ailleurs possède bien sûr sa spécificité contribue à 
faire de la  p arade nuptiale des Périophtalmes un ensemble original 
RESUME 
L'exposé ci-dessus présente une analyse de la parade nuptiale 
du poisson amphibie Periophtalmus sobrinus observé dans les 
mangroves de la côte occidentale malgache. Les rapports entre 
conduites sexuelles et conduites agonistiques sont également exa­
minées. 
La p arade nuptiale de ce Gobiidae peut être décomposée en 
six phases : approche des parten aires (l '• phase) , évolutions du
mâle autour de la femelle (phase 2) , « promenade nuptiale » ,  par 
laquelle le mâle conduit sa partenaire vers le terrier où il vit 
(3• phase) , pénétration des deux animaux dans le terrier du mâle 
(4• phase) , séj our plus ou moins long dans ce terrier (phase 5) , 
enfin, quelquefois, dernières manifestations nuptiales après sortie 
du terrier ( « cohabitation post-parade » qui constitue une ()• phase) . 
Des informations sont également donné·es concernant la durée de 
cette parade.  
Un schéma valable d'une telle parade nuptiale peut être pré­
senté. De nombreuses v ariantes à la parade typique apparaissent 
cependant, dont le mâle ou la femelle portent la responsabilité : 
conduites inhabituelles (avec en particulier des parades ou élé­
ments de parade de type masculin effectués par les femelles) , 
parades incomplètes, parmi lesquelles on peut distinguer des 
parades avortées et des parades qui, bien que raccourcies, abou­
tissent néanmoins à la pénétration des deux partenaires dans le 
terrier. Seule une faible proportion des conduites qui constituent 
la parade nuptiale typique est en fait indispensable lorsque les 
partenaires se montrent fortement motivés. Des parades solitaires 
ont également lieu, surtout en début et en fin de sai son. Ce sont 
les mâles, généralement, qui se livrent à ces exhibitions sans 
réponse. Enfin, on observe des parades homosexuelles. 
Un des traits éthologiques les plus marquants mis en évidence 
chez ce Périophtalme est constitué par les rapports étroits qui 
existent entre conduites agressives et conduites sexuelles. On re­
trouve au cours de la parade nuptiale un nombre important de 
conduites identiques à c·elles qui apparaissent lors des parades de 
menace - ou leur ressemblant beaucoup : ouverture de la gueule, 
approche rituelle, érection des nageoires dorsales, coup de nez 
dans le flanc, manège . 
Lorsque la motivation sexuelle des partenaires n'est pas suffi­
sante, la p arade nuptiale dégénère souvent en agression de la 
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femelle par le mâle - et ceci au cours de la  phase de la parade 
qui comprend le plus grand nombre d'éléments empruntés au 
comportement agonistique. 
Dans certains cas, l 'agressivité des deux partenaires est ré­
orientée sur d'autres individus, attirés par les évolutions du couple.  
Ce que l'on sait d'autres espèces de poissons conduit à penser 
qu'en dépit de leur mode de vie et des modifications certaines 
qu'il a imposées à leurs actes et  séquences d'actes, les Périoph­
talmes ont conservé l'essentiel des mouvements et des postures 
que l'on observe chez de nombreuses autres espèces entièrement 
aquatiques. L'indépendance vis-à-vis du milieu liquide a cependant 
rendu plus précis le dessin de leurs postures et donné à l'ensemble 
de leur comportement son originalité certaine.  
SUMMARY 
This study presents an analysis of the courtship pattern,s of 
the mudskipper Periophfalmus sobrinus observed in the manelrove 
swamps of the western coast of Madagascar. The relation� bet­
ween sexual and aggresive behaviours are also discussed .  :· 
The courtship sequence of this Gobiid fish can be divided
into six stages : the mutual approach of the partners (first ! stage) , 
the movements of the male around the female (second stag·e) , the 
" nuptial walk " by which the male brings the female to his burrow 
(third stage) , the entry of hoth animais into the burrow '(fourth 
stage) , a relatively long stay in it  (fifth stage) , and occasionally 
a final sexual display after leaving the burrow (cohabitatio'n after 
display : sixth stage) . Information on the length of the courtship 
sequence is also given. . 
Numerous variants of the typical display occur, and may be 
attributed to either the male or the female : unusual behaviours 
(full display or elements of the male display perfor!ned by 
females) , and incomplete displays (garbled and aborte'd ones) 
which may nonetheless bring the two p artners into the burrow. 
Only a small proportion of the activities which make up the typical 
courtship sequence is in fact essential to the success of the display 
when the partners are strongly motivaled. 
Solitary displays occur, particularly a t  the beginning or at 
the end of the reproductive season.  They are usually performed 
by males, with no reciprocation. Sorne homosexual displays can 
be observed. 
One of the most striking behavioural traits that has been 
observed in this amphibious fish is the close link that exists 
between aggressive and sexual  behaviours ; the courtship sequence 
contains an important number of elements similar or nearly 
similar to those which appear in the aggressive display : opening 
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of the mouth, ritualized approach, ra1smg up of the dorsal fins, 
contact between the nose of a fish and the flank of its partner, 
roundabout.  
When the motivation of the partners is apparently insufficient, 
the courtship often degenerates into an aggression on the female 
by the male. This aggression occurs at the stage of the display 
possessing the greatest number of elements contained in the 
aggressive display sequence . In some cases, the aggressivity of 
the two partners is redirected towards other individuals attracted 
by the pair. 
Comparison with other species of fish clearly shows that, in 
spite of their way of life and the changes imposed on their 
behaviour, mudskippers have retained the essential movements 
and postures found in many other fish species. Nonetheless, their 
relative independance from the aquatic environment has rendered 
their behaviour patterns more distinct. 
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